Estimation de l'âge individuel des poissons : méthodologie et applications à des populations naturelles tropicales et tempérées by Panfili, Jacques
ESTIIV\ATIQN 
DE CÂGE INDIVIDUEL 
DES POISSONS : 
MÉTHODOLOGIES  ET APPLICATIONS 
À DES POPULATIONS NATURELLES 
TROPICALES ET  TEMPÉRÉES 
PAN FIL 
Academie de Montpellier 
Universite Montpellier I I  
Sciences et Techniques  du  Languedoc 
THESE 
prknkk  a l'Universit6  de  Montpellier II - Sciences et Techniques  du  Languedoc 
pour  obtenir le DTPLOME  DE  DOCTORAT 
SPECIALITE : Physiologie  et  Biologie des Organismes  et des Populations 
FORMATION DOCTOME : Evolution  et  Fxologie 
Estimation  de  l'âge  individuel des poissons : 
mkthodologies et applications 
(z des populations  naturelles  tropicales et temp6r6es 
Par 
Jacques Panfili 
Soutenue le 26 juin 1992 devant le Jury compod de : 
M. G. Lasserre, Professeur, Universite Montpellier II, Prksident 
M. F. Conand, Directeur de Recherche, ORSTOM, Brest, Rapporteur 
M. F. Meunier, Sous-Directeur, MNHN, Paris, Rapporteur 
M. T. Do Chi, Fonctionnaire des Pêches, FAO, Rome, Examinateur 
M. P. Elie, Ingknieur,  CEMAGREF,  Bordeaux, Examinateur 
M. D. Gerdeaux, Directeur de Recherche, INRA, Thonon, Examinateur 
Mlle. M.-C. Xm6n&, Inghieur, CEMAGREF, Montpellier, Examinateur 
TDM11 
Editions de I’ORSTOM 
L’INSTITUT  FRANçAIS DE  RECHERCHE SCIENTIFIQUE 
POUR LE DÉVELOPPEMENT EN COOPÉRATION 
Collection : 
Travaux et Documents Microédités .. 
PARIS 1993 
ISBN : 2-7099-1  185-X 
O ORSTOM 
<<La  loi  du 11 mars  1957  n’autorisant,  aux  termes  des  alinéas  2 
<< et 3 de  l’article  41,  d‘une  part,  que  les  <<copies ou reproductions 
<< strictement réservées à l’usage privé du copiste et non des- 
<< tinées à une utilisation collective,, et, d’autre part, que les 
<< analyses et les courtes citations dans un but d’exemple et 
d’illustration, <<toute représentation ou reproduction intégrale, 
<< ou partielle,  faite  sans le consentement  de  l’auteur ou de  ses 
<< ayants  droit ou ayants  cause,  est  illicite,,  (alinéa1  er  de  l’article  40). 
<< Cette  représentation ou reproduction,  par  quelque  procédé 
<< que  ce  soit,  constituerait  donc  une  contrefaçon  sanctionnée  par 




. . . . .  . . .  . .  
INTRODUCTION  GENERALE ............................................................................... 11 
lERE PARTIE : MATERIEL  ET .ODES ............................................. 17 
' PIECES CALCIFIEES ET METHODES  D'ETUDE . REVUE BIBLIOGRAPHIQUE ET METHODES 
UTILISEES 
I . METHODES CLASSIQUES DE SCLEROCHRONOLOGIE ............................................................... 21 
1 . Scalimdtrie 
2 . Otolithom6trie .................................................................................................. 27 
3 . Squeiettochronologie S.S. ..................................................................................... 41 
II . METHODES NOWELLES DE SCLEROCHRONOLOCIE. ............................................................. 49 
1 . Analyse  d'images (AI) : mkthodes d'aide et  d'automatisation ........................................... 49 
2 . Analyse  chimique des otolithes : la  rBtrodiffusion  en MEB .............................................. 59 
ID . VALIDATION ........................................................................................................... 65 
1 . Validation directe 
2 . Validation semidirecte : apparition  marginale  des  structures de croissances  saisonnikres .......... 68 
3 . Validation  indirecte  avec  les  distributions  de  longueurs .................................................. 69 
4 . VBrification  par des  comparaisons de plusieurs pikes 
IV . UTILISATION DES DONNEES "AGE INDIVIDUEL" .................................................................. 71 
v . ANALYSE STATISTIQUE ................................................................................................ 73 
2EME PARTIE : APPLICATIONS 
A DES  POPULATIONS  NATURELLES  TROPICALES  ET  TEMPEREES ......... 75 
. .  . 1 . ESPECES DULÇAQWCOLES  TROPICALES DIAMERIQUE DU SUD .................................................. 77 
A . Introduction ..................................................................................................... 79 
B . MatBriel et  méthodes ........................................................................................... 81 
C . Rbultats et  discussions ........................................................................................ 95 
2 . Colossoma  macropomum ............................................................................. 129 
3 . Pseudoplatystoma  fàsciatum ......................................................................... 179 
D . Discussion gBnBrale et  conclusion .......................................................................... 203 
1 . Prochildus nigricans .................................................................................. 95 
. ESPEXE LAGUNAIRE  TEMPEREE : l'Anguille europknne (Anguilla  anguilla L.) .......................... 211 
A . Intrduction .................................................................................................... 213 
B . Rappels sur la  biologie  et l'tkologie de l'anguille ........................................................ 215 
C . Otolithe et structures  de  croissance ......................................................................... 217 
D . Marquage  des  anguilles  pour la validation ................................................................ 235 
E . Validation de l'âge par  marquage  vital ..................................................................... 257 
F . Validation de l'âge pour  des  populations  naturelles ...................................................... 283 
G . Estimation  automatique de l'âge en  analyse  d'images ................................................... 301 
H . Application de la  lecture  automatique h des  populations  naturelles ................................... 317 
I . Quelques  aspects de la croissance ............................................................................ 337 
J . Conclusions ..................................................................................................... 357 
. . .  
............................................................ 361 
A . htrduction .................................................................................................... 363 
m6thdes .......................................................................................... 365 
sliigg'ussim ........................................................................................ 373 
1 . C o q a ~ m n s  m6thdologiques 
2 . Automatisation des lectures sur l e s  otolithes  entiers ............................................. 383 
D . Conclusions .................................................................................................... 390 
3 : s  E ET N .......................................... 396 
PEIQUE A UNE ESPECE .................................. 3% 
PIKES CALCIFIEES ..................................... 3 
. M6thda classiques 
B . Analyse chimique .............................................................................................. 400 
C . Automatisation et malyse d'images ........................................................................ 402 
1 . Utilisation de l'analyse d'images en scl6rwhronologie 
2 . L'automatisation estelle une utopie ? .............................................................. 404 
3 . Apports de l'analyse d'images ....................................................................... 405 
III . VALIDATION .......................................................................................................... 
A . Validation  directe 
B . Validation semidirete ....................................................................................... 408 
C . Validation indirecte ........................................................................................... 409 
D . Vdrification . ESPE@ES, GEOGWHIE, ECOEWIE ET PIECES CALCIFIEES .................................................. 
A . d'un m6me milieu 
B . de milieux diffdrents ................................................................................ 
1 . Ph6nomknes semblables 
2 . Ph6nomknes dissemblables ........................................................................... 412 
..................................................................... 1115 
...................................................... 4 




Les réflexions sur la lecture de l'âge chez les poissons ne datent pas d'aujourd'hui, mais si les travaux de 
recherche se multiplient dans les  laboratoires de façon  plus ou moins  isolée,  les  essais de comparaison  et de 
synthèse  sont  plus  rares.  Ce  travail  est  avant  tout  issu  de  besoins  ponctuels,  mais  il  a  bénéficié de l'intérêt de 
deux  organismes de recherche, le CEMAGREF'  et  l'ORSTOM2,  ayant  contribu6 B élargir  considérablement le 
sujet  et à lui  conférer  son aspect synthétique. 
En 1988, j'ai effectué mon stage  de  DEA, commun au CEMAGREF et B l'USTL3, sur la  détermination de 
l'âge des  anguilles  des  lagunes maiterranéennes. Cette  étude m'a d 'embk mis au contact  des  difficult& de 
l'âgage des  poissons,  puis  a kt6 l'occasion de définir un projet de recherche sur ce sujet  pour  la th&, en 
approfondissant certains aspects et en Btendant la problématique aux esphxs tropicales. Le p&nt travail 
comporte donc deux axes, le milieu tempéré et le milieu tropical, avec une démarche méthodologique 
commune. 
L'étude men& en  milieu  tempér6  a  bénéficié  du  soutien  financier  et  logistique de la  Division  "Aquaculture  et 
Pêche" du CEMAGREF de Montpellier, assurant 2t la fois l'accueil et l'encadrement scientifique. Presque 
toutes  les  expériences de laboratoire  (aussi  bien  pour  la  partie "tempérk" que "tropicale")  ont  6té  effectuées  au 
sein de cette  Division, et l'extension  des  recherches dans le domaine de l'imagerie  numérique  a  été  rdali.de 
avec le concours de la Division Génie des Equipements du CEMAGREF. D'autres équips ont 6galement 
participé  aux  expérimentations de terrain : la Station  Biologique de la  Tour du  Valat  (Camargue)  et  la  Division 
Aquaculture  et  Pêche  du  CEMAGREF  de  Bordeaux. 
L'étude menée en milieu  tropical  a  surtout  bénéficié  des  collectes de terrain  effectuées  par  des  hydrobiologistes 
de  1'ORSTOM. Ces dernières ont ainsi constitué l'khantillon de base des préparations de laboratoire. 
L'ORSTOM  (Bordeaux, Paris, HOT-Montpellier)  a  aussi  contribué 2t l'encadrement  scientifique. 
D'autres  laboratoires  ont  également  participé à ce  travail : le  Laboratoire  d'Anatomie  Comparée de 
l'université de  Paris 7, le Laboratoire de Biologie Marine et Continentale de I'USTL,  et le Laboratoire de 
Microscopie  Electronique de I'USTL. 
Enfin  cette  th&, d'une durée  totale de 3 années et  demie,  n'aurait pu se dérouler  aussi  confortablement sans 
l'obtention d'une bourse du CEMAGREF, cofinancée par l'ORSTOM, dont la formule était totalement 
nouvelle  la  première année où j'en ai  bénéficié. 
1 Centre  d'Etude  du  Machinisme  Agricole, du Génie Rural et des  Eaux et Forêts. 
2 Institut français de recherche  scientifique  pour  le  développement  en  coopération. 
3 Université  des  Sciences  et  Techniques du Languedoc  (Université  Montpellier II). 
mar& du soir 
d l'abri d'un  saule 
ils  trient les poissons 
Haiku de Shirao &&'& (1735-1792) 
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L'âge est une donnee indispensable pour l'dtude de la demographie (1) et de la dynamique (2) des 
populations naturelles, exploitees ou non (voir in Lamotte & Bourliere, 1975). I1 est utile B la 
connaissance de la chronologie des &apes de la vie des individus et des populations : Age au 
recrutement, Age B la maturite sexuelle, periodes et nombres de reproductions, Age B la migration, 
longevite et mortalite. Pour les poissons,  la croissance est sans doute l'un des phenomenes les plus 
etudies en dynamique des populations, ainsi que la composition en Age des captures. Les taux de 
croissance, de mortalite et de recrutement, sont certainement les trois parametres les plus importants 
B estimer pour la mise au point des programmes de gestion des pkheries (Summerfelt & Hall, 
1987). 
L'estimation de l'âge est l'un des themes majeurs de recherche des ichtyologistes, ayant pris 
naissance des la fin du XIXc sikle. Les  m6thodes d'estimation de l'ilge sont de deux types : 
1. les méthodes statistiques, appliquees B un groupe d'individus, qui donnent un Age moyen 
2. les méthodes individuelles qui reposent sur l'obsewation des  marques de croissance 
pour certaines categories  (classes de tailles essentiellement) ; 
inscrites sur les pieces min6ralisks  de chaque  animal. 
Les methodes statistiques s'appuient toujours sur l'analyse des distributions de variables 
morphometriques pour des populations Bchantillonnks regulierement (voir in Daget & Le Guen, 
1975 ; Do Chi, 1977 ; McDonald, 1987). Elles sont realis& B partir de l'analyse statistique des 
longueurs individuelles le plus souvent, mais aussi B partir d'autres variables comme le poids du 
cristallin (Crivelli, 1980) ou le poids des otolithes (Pawson, 1990 ; Fletcher, 1991). Cette analyse 
statistique requiert une distribution gaussienne des variables mesurees, pour les individus n6s B la 
mQme epoque et des  effectifs  importants : elle est donc particulierement sensible B la forte variabilitk 
des valeurs correspondantes. Ces  methodes ne seront pas abordhs dans  la prhente etude. 
Les méthodes  d'estimation de l'âge  individuel sont t r h  nombreuses. Elles sont fondees sur le fait 
que la croissance des poissons  est  continue, et que le taux de metabolisme de ces vertebres 
poïkilothermes est fonction des conditions environnementales biotiques et abiotiques. Les pieces 
calcifiees  du  poisson se comportent alors comme  des enregistreurs des variations de la croissance, 
capables thbriquement  de rendre compte du "curriculum vitae" de l'animal B un moment 
quelconque. L'enregistrement des phenomenes de croissance sur les tissus calcifies est d'ailleurs 
general chez les Vertebres (voir in Meunier & al., 1988 ; Castanet & al., 1992), et aussi chez 
quelques Invertebres (Mollusques,  CrustacQ). L'etude  de l'interpretation des  marques de croissance 
sur les pieces mindralisees est resumee sous le terme de "sclérochronologie" (3). Chez les poissons, 
sont apparues par ordre chronologique la scalimétrie (3) (etude des &ailles), l'otolithométrie 0) 
(etude des otolithes), et la squelettochronologie (3) (etude des pieces du squelette interne). Les 
applications des etudes de 1'Age demandent que les donnhs  de base  soient precises et  exactes,  par 
exemple pour 1'6tablissement des courbes de croissance. Les methodes de preparation des pikes 
calcifiees se sont donc tres diversifich, sans pour autant apporter des preuves irrefutables de la 
valeur de leurs rbultats. La connaissance des rythmes d'apparition des marques de croissance sur 
(l) L'analyse  dernographique  est  1'6tude  descriptive  de  la  densite  et  de  la  structure  des  populations  et  de  leurs 
transformations  au  cours  du  temps  (Barbault, 1981). 
(2) L'analyse  de  la  dynamique est 1'6tude de l'action  des  facteurs  dcologiques suc la  cindtique  dernographique 
(Barbault, 1981). 
(3) Voir le Glossaire  pour  une  definition prkise de ce terme. 
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les  pieces  mindralisees  est  une  condition  indispensable leur interprdtation en terme d'ilge, et ce que 
l'on nomme "validati~n"(~) est encore trop souvent escamotk par les ichtyologistes (Beamish & 
cFarlane, 1983). Cette validation est difficile a rwiser 2 cause de la vaiabilit6 inherente & tout 
materiel biologique, observable B 1'6chelle t pulatiomelle ou individuelle, 
exprimant  une grande plasticit6  adaptative par rapport aux  conditions environnementales 
eatherley, 1990). 
les plus remarquables dans les $tudes d'estimation de 1'Qe des poissons depuis les 
'a aujourd'hui est probablem d&ouverte des zones de croissance journalibres 
sur les otolithes par Pannella en 1971 (Beamis cFarlane, 1987). Une autre voie des recherches 
actuelles  en  scl6rochronologie  concerne les comparaisons entre les marques de croissance de 
, conduisant parfois h remettre en question certaines etudes mtBrieures 
(Casselman, 1983 ; Beamish &k "Farlane, 1987). Certaines applications  sont encore soumises & de 
nombreuses critiques, comme l'utilisation des techniques de r6trocalcu1, ou le calcul des taux de 
croissance (dependant des methodes de lecture et des modkles &ablis) (Moreau, 1987 ; Francis, 
1990 ; Campana, 1990). 
Grace au r6cent developgement des outils informatiques, les techniques d'analyse d'images ont 
ouvert de nouvelles  perspectives  pour la lecture des pieces  calcifi&.  Le traitement d'images 
numeriques a d'abord 6t6 perqu  comme  un outil d'aide 2 la lecture (Mason, 1974 ; McGowan 
1987), mais de plus en plus les laboratoires spkialisds dans l e s  s de pQcheries envisagent de 
l'utiliser comme  un  outil de lecture automatique. D'une faqon rique, l'automatisation des 
lectures  posskde  plusieurs  avantages  par rapport au lecteur humain  (Fawell, 1974 ; Welleman, 1996 
; Trodec, 1991) : (1) l'objectivite algorithmique de la machine par rapport a la subjectivite du 
lecteur ; (2) la quantification de l'information, la fois celle accessible au lecteur humain mais 
fastidieuse 2 extraire et celle non  accessible (certains paramktres  morphom6triques) ; (3) la 
reproductibilite des r&ultats et la diminution de la variabilite interlectures ; (4) la consewation  de 
l'exp6rience acquise. Pour toutes ces raisons, l'analyse d'images semble Stre une aide potentielle 
importante dont il faut encore 6prouver les limites et les perspectives, car tous ces avantages 
dependent de la  qualit6 des travaux  prdliminaires  n6cessaires & l'automatisation. 
Les premi&res observations de marques  de  Croissance  cycliques  sur  les  pieces  calcifides des poissons 
ont et4 faites pour des espkces  vivant  en  climat temper$, pour lesquelles il a et6 relativement facile 
de mettre en relation l'alternance des saisons avec le dt5pp6t des marques. Les cycles saisonniers 
marques auxquels sont  soumis  les  poissons paraissent donc rythmer la croissance.  Bien qu'en milieu 
tropical les variations des conditions  environnementales  soient  moins marquks, il existe  aussi des 
rythmes de croissance saisonniers  notables (Longhurst $r; Pauly, 1987). Certains auteurs ont estime 
qu'il existait de rhlles difficult& & interpreter les rythmes saisonniers de croissance sur les tissus 
calcifies des poissons  tropicaux @nnella, 1974), et ont prkonise l'emploi des microstructures des 
otolithes pour l'ageage. Cependant,  mQme si des difficult& peuvent exister pour les milieux 
equatoriaux sensu stricto, pour une large majorit6 de travaux consacrb & l'estimation de l'bge en 
climat tropical, la presence de marques saisonnikes est mentionnk. 
Les objectifs du prbent travail  sont d'examiner les  &apes de l'estimation de l'ilge individuel chez 
les poissons, en insistant sur des aspects methodologiques, et  en utilisant diverses populations 
naturelles tropicales et  tempbrbes. 
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1. Les mdthodes de prdparation et de  lecture  des pikes calcifi& seront comparh. Dans 
un premier temps, les comparaisons viseront choisir une p ike  et sa preparation, en 
tenant compte des  contraintes  apporteeS  par les differentes  techniques. L'analyse 
d'images sera aussi  d&elopp&  et  estde,  comme outil d'aide 2 la lecture et B 
l'interprktation des  marques de croissance,  et  comme outil de  lecture automatique. Les 
limites et les  perspectives d'un tel outil seront 6valueeS dans l'etat actuel des 
connaissances. 
2. La validation des ddpôts sur les pieces calcifi&, c'est 2 dire  l'etude  de leur rythmicite, 
sera realis& grtice h differentes  techniques : pr6l&vements reguliers pour des 
populations naturelles ou marquage  en  milieu  naturel contrble. 
3. Les applications h des populations naturelles tropicales et temper& consisteront a : (1) 
rechercher des interprdtations  histo-fonctionnelles des marques de croissance  n 
fonction des parametres environnementaux, et faire des comparaisons intra- et inter- 
specifiques, et intra- et  inter-  milieux ; (2) etablir  les  courbes de croissance de certaines 
populations. 
Selon  les espkes etudiees et l'dtat d'avancement des travaux d'estimation de l'tige  les  concernant, 
l'accent sera mis sur un ou plusieurs points cith ci-dessus. Les etudes entreprises pour chaque 
espkce seront relativement  independantes lorsqu'elles seront prises  individuellement,  mais 
consistueront les bases thbriques indispensables 2 la demarche  fondamentale de la determination de 
l'tige des poissons. 
Pour trois espkces  tropicales  sud-americaines de Bolivie, Prochilodus  nigricans 
(Prochilodidae), cOlossom macropomurn (Serrasalmidae) et Pseudoplatystoma 
fasciarum (Pimelodidae),  les  etudes sur l'tige  etla croissance sont  quasiment 
inexistruites.  Pour  chacune d'elles, il sera necessaire de choisir une  piece  calcifi&  et son 
mode de preparation, de valider la sequence du depdt  des  marques de croissance pour 
l'estimation  de l'tige,  et  de  tester l'aide potentielle fournie par l'analyse d'images. Les 
comparaisons pour  ces  espkces  aux  biologies t r h  differentes, mais i n f b d h  aux  memes 
milieux, seront particulikrement  interessantes. 
Dans le cas de l'anguille europknne, Anguilla  anguilla, les  etudes sur 1'Age sont  rks 
nombreuses, mais se heurtent 2 des difficult& dues  aux  multiples  methodes de 
preparation proposees  et au manque de validation  des  estimations de l'tige. L'dtude des 
populations mediterran&nnes, et plus particulikrement lagunaires, sera envisagee, en 
insistant sur les aspects de la validation des depbts des marques de croissance sur les 
otolithes, et sur  les  possibilites d'automatisation des lectures par  imagerie  informatique. 
Les individus de cette  espkce  sont  issus d'un meme  stock de reproducteurs et colonisent 
divers milieux : la comparaison de la croissance de populations vivant sous un mQme 
climat  mais  dans  des  biotopes differents sera  effectuk. 
Pour Lethrinus nebulosus, Lethrinidae  du  lagon  nt%-caledonien,  les  dtudes sur l'tige sont  bien 
documentees  t  ont  conduit B des resultats satisfaisants. Cette espkce est 
particulierement propice au  developpement  et h l'evaluation des  limites  des lectures de 
l'tige en analyse d'images. 

PREMIERE  PARTIE 
MATERIEL ET METHODES 
PIECES CALCIFIEES 




I. METHODES CLASSIQUES DE  SCLEROCHRONOLOGIE 
1. Scalimdtrie ............................................................................................................... 21 
1.1. Eraille : description,  fonction  et  marques de croissance 
1.1.1.  Description 
1.1.2.  Fonction ............................................................................................ 23 
1.1.3.  Marques de iroissance 
1.2.  Prélévement et conservation ................................................................................ 24 
1.3.  Mode de préparation  et  techniques  d'observation  des  marques de croissance 
2. Otolithomdtrie .......................................................................................................... 27 
2.1. Otolithe : description,  fonction  et  marques de croissance 
2.1.1.  Description 
2.1.2.  Fonction ............................................................................................ 28 
2.1.3.  Marques de croissance 
2.2.  Prélkvement et conservation ................................................................................ 3 1 
2.3.  Mode de prhparation  et  techniques  d'observation  des  marques  de  croissance 
2.3.1.  Macrostructures.. .................................................................................. 32 
observation in toto, brillage,  section ou ponçage, coloration, MEB 
2.3.2.  Microstructures .................................................................................... 36 
observation in toto, ponçage et lames minces en microscopie photonique, empreintes 
d'acétate, MEB 
2.4.  Analyse  chimique  (dosages  ioniques  et  rapports  isotopiques) ......................................... 38 
3. Squelettochronologie S.S. ............................................................................................. 41 
3.1. Squelette : tissu  osseux et pikes squelettiques  utili& 
3.1.1.  Rappel sur le  tissu  osseux : structure et marques  de  croissance 
3.1.2. Pikes squelettiques  utili&. .................................................................... 43 
3.2.  Prélkvement  et  conservation 
3.3.  Mode de préparation  et  techniques  d'observation  des  marques  de  croissance ...................... 44 
observation in toto, tranches  et  lames minces,  coloration,  microradiographie,  autres  techniques 
I1[. METHODES  NOUVELLES DE SCLEROCHRONOLOCIE.... .......................................................... 49 
1.  Analyse d'images (AI) : méthodes d'aide et d'automatisation ................................................... 49 
1.2.  Traitements  numériques de l'image ........................................................................ 50 
1.1.  Principe de l'analyse  d'images  et  matériel 
1.2.1.  Images  en  niveaux de gris.. ...................................................................... 51 
1.2.2.  Images  binaires .................................................................................... 52 
1.3.  Applications a la  lecture d'âge : traitement de l'information.. ........................................ 53 
anamolphose, filtres numériques linéaires,  opérations  arithmétiques 
seuillage, transformations  d'images  binaires,  autres  traitements 
1.4.  Programmes  développés dans la  présente  étude ......................................................... 57 
2.  Analyse  chimique  des  otolithes : la  rdtrodiffusion  en MEB ....................................................... 59 
2.1.  Principe  du  microscope  électronique à balayage  (MEB) 
2.2. Cas des otolithes 
préparation des otolithes et observations,  spectre  de dipaction aux rayons X ,  images  en MEB 
26 
. VALIDATION ........................................................................................................... 65 
1. Validation  directe , .. . . .. . . . ..... . ... . .. . . . . . . . . . . .. . . . .. . .. . . . . . . ... . . .. . . . . . ... .. . . ..  .. . . . . . .. .. . ... . . .. . . ... .. .. . . . . 65 
arqmge de pissons 
1.1.2. Marquage  interne (ou  vital). . . . . . . . . . .. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 66 
2.  Validation  semi-directe : apparition  marginale des structures de croissances s a i s o d r e s  .. . .. . .... .... . .. . 68 
3. Validation  indirecte avec les distributions de  longueurs . . . ... . . ... .. . ........ .. ..... . . .. ..  .. .  .. . ....... .. .. . . . . 69 
4. Vbrificatisn par des comparaisons  de  plusieurs pikes 
1.2. Elevage 
IV. UTILISATION DES DONNEES "AGE INDIWDUEE" .................................................................. 71 
1. Stratbgies ddmographiques et dynamique de populations  exploit& . , . . .... . .. . . . . . . .. . .. . . . . . . . . .. . . . . . . .. .. . . 71 
2. Croissance 
2.1. M"es 
2.2. Rbtrocalcul . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 72 
v. ANALYSE STATI§TIQUE . .. . .. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 73 
1. Analyse  univariable 
2. Analyse  bivariable 
3. Analyse  multivariable 
21 
I. METHODES  CLASSIQUES  DE  SCLEROCHRONOLOGIE @ 
1. Scalimétrie 
DkJinition : la scalimetrie est une methode d'estimation de l'iige des poissons a partir 
des marques enregistrh sur les ecailles (et de leurs mesures). 
1.1. Ecaille : description, fonction et  marques  de croissance 
1.1.1. Description 
Les Bcailles constituent une partie de l'exosquelette et sont des phankres d'origine exclusivement 
dermique (Bertin, 1958a). Chez les Osteichthyens, l'evolution des &ailles est inverse de celle de 
l'endosquelette : plus ce dernier se renforce et plus les ecailles s'amincissent ; elles sont $aisses 
chez les Chondrosteens et les Holosthns, et minces chez les TBlksthns, ou disparaissent m&me * -  
pour certains d'entre eux  (Bertin,  1958a). Les &ailles  peuvent  &re reparties en 2 grands groupes : 
les &ailles  rhomboïdes et les &ailles elasmoïdes. 
Les &ailles rhomboïdes sont presentes chez les esptxes actuelles les plus primitives (et pour de 
nombreuses espkces fossiles). Elles sont epaisses, rigides, losangiques et juxtaposees. Elles ne 
seront pas decrites ici  car  les  espkces consider& (Brachiopterygiens,  HolostBens)  ne  font  pas partie 
du cadre de notre etude (voir Meunier, 1983, pour  revue). 
Les Bcailles elasmoïdes sont caracteristiques des poissons les plus 6voluQ. Elles sont minces, 
transparentes, lamelleuses, imbriquh et enfoncees en partie dans le derme (Bertin, 1958a). Leur 
forme est variee avec un Eger bombement de la face externe (fig. 1). L'&aille peut gdneralement 
&re divisee en 4 champs (fig. 1) : anterieur (ou crhial), dorsal, ventral et posterieur (ou caudal). 
Seul le champ posterieur est visible a l'exterieur lorsque l'&aille est en place dans son repli 
dermique. L'&aille elasmoïde est constituee de 2 couches  (voir Meunier, 1983, pour revue) : 
- une couche osseuse superficielle et ornementh (relief). 
L'ornementation la plus courante se prQente sous forme de cretes concentriques 
(circulus), interrompues par des sillons radiaires (radius) partant du  focus (centre de 
l'&aille) vers les bords. Les radius sont en  nombre variables ou parfois inexistants. 
Chez  quelques  espkces  evolu&s, des petites  epines  non dentaires (ctenii) sont 
visibles sur le champ posterieur. I1 existe aussi d'autres types d'ornementations 
superficielles (denticules, tubercules, spherules.. .). 
@ Le texte en italique fait rgérence a m  méthodes qui ont été utilisées dans le présent travail. Dans lu 
Deuxi2rne Partie "Application à des populations naturelles tropicales et tempérées", des rappels sur les 




Figure 1 : Ecailles  Basmoïdes  d'Ost6ichthyens montrant 5 types d'ornementations  (face  externe). Le champ 
posterieur  est reprknté par  des pointillb (d'aprh Meunier, 1983). 
a. R h u  de sillons délimitant  des  squamules  chez Gnathonernus petersii (Mormyridae). 
b. Crêtes  radiaires  chez Amia culvu (Amiidae). 
c. Sillons radiaires (radius) antérieurs, crêtes circulaires (circulus), et tubercules post6rieurs chez 
d. Radius anterieurs, circulus, et petites épines externes (ctenii) postérieures chez Perm Juviutilis 
e. Circulus  uniquement  chez Salmo gairdnerii (Salmonidae) : écaille  cycloïde  typique sans radius. 
Cyprinus Carpio (Cyprinidae) : h i l l e  6lasmoide  typique. 
(Percidae) : écailles  cténoïde  typique. 
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- une plaque  basale  dpaisse, lamellaire et  partiellement mineralisk. 
Les  lamelles  ont  formees de fibres de collagkne  paralleles entre  elles, mais 
changeant de direction B chaque strate, formant  ainsi  une structure en contreplaque 
(isopedine). 
Les &ailles elasmoïdes  sont  divis&  en 2 types, dont la distinction est  parfois difficile B faire. La 
division est bask sur la presence  ou l'absence des ctenii sur le champ  posterieur flg. 1) : 
. les Bcailles cycloïdes  ne  possedent  pas de ctenii  et  ont  une forme gheralement ovale ; 
. les ecailles  ctenoïdes  possedent des ctenii  et  appartiennent  aux esp&"es les  plus 6voluh.  
Cette distinction ne reflcte cependant  pas la grande diversit6 de  structure et d'organisation des 
Bcailles elasmoïdes des Osteichthyens. 
Lorsqu'une &aille elasmoïde  est perdue accidentellement, elle peut  &re remplack par une  nouvelle 
ecaille qui  prend  exactement  sa  place. L'&aille nbforrn& est diffdrente de  l'&aille  d'origine ; elle 
est appelee "6caille  macrocentrique"  ou "&aille r6gen6r&". Son ornementation superficielle diffkre 
de celle de 1'Bcaille originelle seulement sur la surface Quivalente B cette dernibre. 
1.1.2. Fonction 
La tri% grande variete des types d'ecailles chez  les  Osteichthyens a permis de nombreuses 
adaptations B caractkres  defensifs, cryptiques ou hydrodynamiques  (voir Meunier, 1983, pour 
revue). La protection, mQme si elle est reduite par suite de l'amincissement des  Bcailles au cours de 
l'evolution, est accrue  par la structure en contreplaque de ces dernieres et  par leur imbrication. Cette 
structure permet  aussi  un  deplacement  plus facile des  individus  par  ondulation du corps. De plus, les 
diverses ornementations (circulus, radius etc...), outre le  fait  qu'elles assurent une meilleure 
cohesion de l'ensemble, ont une  fonction  hydrodynamique essentielle dans la r4gulation de 
l'ecoulement et  des  turbulences du flux liquide. 
1.1.3. Marques de croissance 
La croissance de la couche superficielle de l'ecaille est  indefinie et etroitement l i k  aux variations 
des facteurs du milieu. Pour les especes temperees, il est maintenant generalement admis que, 
pendant la mauvaise saison, l'intervalle separant  les  circulus se resserre et/ou  les  nouveaux circulus 
qui se mettent  en  place  sont discordants par  apport  aux  precedents (in Meunier, 1988). La 
scalimetrie consiste a observer, denombrer  et  mesurer  les circulus et/ou les  zones de discordances. 
Ces dernikres sont  souvent  appeldes "annulus" lorsque leur periodicit6 saisonnikre  est ddmontrk, et 
permettent des  estimations de l'lige des individus.  La  scalimetrie  est utilisk depuis  longtemps  par les 
ichtyologistes pour  6tudier  l'lige des poissons  (voir  historique in Carlander, 1987 ; Meunier, 1988). 
La scalimetrie a pu donner  des rhultats satisfaisants  pour de nombreuses  espkces. Il existe aussi un 
certain nombre de difficult& apportees par les &ailles. La croissance de l'&aille n'etant pas 
regulikre sur toute sa surface, toutes  les parties ne  sont  pas lisibles de la mQme  façon : les  champs 
lateraux (dorsal  et ventral) offrent  gendralement  une  meilleure lisibilite. La  scalation  (mise  en  place 
des &ailles) se fait  avec  un  retard variable par  rapport a l'&losion, et la lepidogenhe est differente 
entre les espbces (Sire, 1981). Les Bcailles rbgbn&t5es, suite B la perte des Bcailles originelles, ne 
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sont  pas utilisables puisque une partie des marques de croissance a disparue (Tesch, 1968 ; Daget & 
Le Guen, 1975). Des discordances suplplenentaires ("faux anneaux")  peuvent  &re formks B la suite 
de perturbations en~ironnemen~ales ou de periodes de reproduction (marques de fraye). Enfin, chez 
certains poissons, la peau ne renferme pas d'dcailles (Siluriformes. ..), ce qui oblige 2 utiliser 
d'autres pieces mineralis s pour les determinations d'lige. 
1.2. W.6l&vement et conservation 
Les Bcailles peuvent &re prelev t r b  facilement B l'aide de inces fines, meme SUP les poissons 
vivants, sans compromettre leur chance de survie (la perte d' un phbnomkne naturel). La 
partie du corps sur laquelle l'$chantillsmage est effwtu6 es ante a prkiser, et ne doit 
pas varier pour les individus d'une meme  espkce, mais peut entre les espkes (Werder 
& Soares, 1984 ; Bagliniere & Le Louam, 1987). En effet, pour un individu, la lepidogenkse est 
differente selon la partie du corps considBr&. Plusieurs sites de pr$l&vement  permettent de choisir le 
meilleur d'entre eux en fonction d'une faible variabilite de mesures  ou d'un faible taux d'6cailles 
reg6n$r&s (Paul, 1968 ; Werder Soares, 1984 Al-Absy Carlander, 1988; infer alia). 
Plusieurs Bcailles doivent toujours &re  prelevees  au m&ne endroit. 
La conservation se fait g6ndralement B sec. 
1.3. Mode  de  prhparation  et  techniques d'observation des marques de croissance 
Les marques de croissance peuvent souvent &re identifiks sans aucune preparation prealable des 
kailles (Tesch, 1968). I1 faut parfois les  nettoyer  (du  mucus, des lambeaux de peau ...) et plusieurs 
m&hodes sont disponibles : (1) un simple rinçage 2 l'eau ; (2) un sejour dans une solution de 
peroxyde de sodium ou de potasse a 5% (Bagliniere Le Eouarn, 1987) ; (3) un pasage aux 
ultrasons dans un bain nettoyant (Carlander, 1987 ; Whaiey, 1991). Le nettoyage peut Stre r&lise 
rapidement sans trop de difficultds. 
AprBs le nettoyage, l'$caille est mont& a sec entre deux  lames  ou dans un  milieu liquide 
Bclaircissant (a base de glycerine). Elle peut aussi &re plong  directement dans un milieu 
Bclaircissant ou contrastant page t  & Le Gum, 1975). I1 est souvent necessaire d'humidifier les 
grosses Bcailles conservees B sec avant leur observation car elles se deforment en se deshydratant. 
L'observation est faite directement sous la loupe binoculaire en lumikre transmise ou en lumikre 
rasante. De t r b  nombreux laboratoires utilisent des lecteurs de microfiches ou des lecteurs de 
"profils" specifiques qui permettent d'obtenir une agrandissement de l'image de l'ecaille sur une 
grande surface. 
Une autre alternative d6veloppee depuis les annees 1940 (voir Carlander, 1987, pour revue) consiste 
h realiser une empreinte de l'ecaille non  nettoy& sur un film d'acdtate de cellulose (1 mm 
d'epaisseur), B l'aide  d'une presse de joaillerie. L'amblioration des plastiques de synthese au cours 
des ann& a permis de genbraliser l'emploi de cette technique pour preparer des copies d'6cailles 
facilement  manipulables (Dery, 1983 ; Bagliniere, 1985 ; Baglinibre & Le Louarn, 1987 ; Barber & 
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Walker, 1988 ; Davis & al., 1990). Le film peut aussi &e colore pour ameliorer la lisibilite des 
structures  ("sumura, 1987). Les  empreintes  sont  ensuite  observees  comme  les  Bcailles  entieres. 
Dans  la presente &tude, les &cailles  ont  d'abord kt& nettoykes h l'aide  d'un appareil h ultrasons dans 
un bain d'eau de javel diMe,  ou simplement par trempage dans de l'eau. Grtaines &ailles  ont kt& 
montkes h sec  entre deux lames, et d'autres ont kt& observkes  directement dans l'eau. Les 
observations  ont ktk rkalisdes en lumi2re  transmise ou rasante sous une loupe  binoculaire. 
bord  dorsal 
bord  anthrieur 
bord posterieur 
bord  ventral 
Figure 2 : Morphologie  et  plans  de  coupe  d'une sagitta droite d'un Ostéichthyen. La zone  noire au centre  de 




Dkfinirion : l'otolithometrie est une  methode d'estimation de l'iige des  poissons h partir 
des marques enregistrb sur les otolithes (et de leurs mesures). 
2.1. Otolithe : description,  fonction  et  marques  de  croissance 
2.1.1. Description 
Les otolithes sont  des  concretions  calciques  volumineuses localish dans le labyrinthe membraneux 
de l'oreille interne (Grasse, 1958 ; Blacker, 1974). Chez les Ostdichthyens, il existe trois paires 
d'otolithes, chacun d'eux &ant situe dans  une  chambre h la  base d'un canal semi-circulaire (Grasse, 
1958) : le lapillus se trouve dans une chambre appel& utriculus, la sagitta dans le sacculus, et 
l'asteriscus dans  la lagena. Chaque otolithe possede  une forme et des dimensions caracteristiques et 
speCifiques pour chaque espke, variables parfois selon les stades de developpement d'une mQme 
espke. La forme peut  &re d'ailleurs utili& pour  identifier  les espkes lorsque  l'on ne dispose que 
des otolithes (Hecht, 1979). La sagitta est en general la plus utilisQ et la plus volumineuse des 
concretions - sauf  chez les Ostariophyses  chez  lesquels l'asteriscus est plus gros (Adams, 1940). La 
sagitta a une forme elliptique, cornpressde lateralement, avec une face convexe proximale (ou 
interne) et  une  face  concave distale (ou  externe),  et  un  axe  principal oriente antero-posterieurement 
mg. 2). La face proximale  est entaillee longitudinalement  par  un sillon,  le sulcus acusricus. Le bord 
peut &re par endroits crenele et les cBtQ dorsal et ventral peuvent presenter des d8mes plus ou 
moins accentues (Pannella, 1980). I1 existe trois principaux plans de coupe d'un otolithe mg. 2) : 
transversal, frontal  et sagittal. 
I1 est probable que l'otolithe commence h se former 2 partir de un ou de plusieurs primordiums 
(centres de calcification) exocytQ par les cellules de  l'oreille interne (Campana & Neilson, 1985). 
Ils fusionnent ensuite pour constituer le nucleus.  En fait, la definition precise du  nucleus  est plut& 
specifique et se rapporte h la partie centrale de l'otolithe : pour certains auteurs et pour la phase 
larvaire, il correspond h l'aire contenue  avant le premier  accroissement ; pour d'autres,  c'est  l'aire 
comprise avant le premier  anneau  annuel  (Morales-Nin, 1991) ; ou  il correspond h une  phase de vie 
particuliere (cas de Anguilla sp., Sinha & Jones, 1967 ; Liew, 1974 ; Michaud & al., 1988). Des 
primordiums accessoires peuvent aussi se mettre en place aprh la premiere phase de croissance 
(Campana & Neilson, 1985). Par la suite, l'accroissement de l'otolithe se fait par apposition de 
materiel h sa superficie, sous forme de couches  concentriques d'dpaisseurs variables ; cette 
apposition est  cyclique  et  fonction de rythmes  internes du metabolisme  du  calcium et de la synthese 
proteique (Morales-Nin, 1991). La croissance n'est pas  uniforme  dans  toutes  les directions, mais se 
fait selon des gradients  directionnels  et  suivant  des  axes  privilbgi6.s : la  plus forte croissance a lieu 
selon l'axe antero-posterieur, et  la  plus faible selon la direction proximodistale. La  croissance  peut 
aussi changer de direction suivant  les  phases de croissance  avec l'apparition de la conCavit6 ou d'un 
unique accroissement  en  epaisseur (proximodistal) chez  les  poissons  les plus vieux. 
Les otolithes sont  constitues de cristaux de carbonate de calcium  (aragonite) enrobes par  une  matrice 
protkique de poids moleculaire eleve (otoline). Les cristaux d'aragonite sont disposes radialement 
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par rapport au centre (Degens al., 1969 ; Gauldie Nelson, 1988), et ont une structure 
e irnbriquee en plusieurs unith (Morales-Nin, 1987). Dans certains cas, l'aragonite est 
par une autre forme de carbonate de calcium (Gauldie, 1986). La fraction organique 
constitue une trame rdticulaire complexe  (Watabe 7), dont la proteine 
par une abondance d'acides ami acides (Degens & al., 1969) ; elle est d'ailleurs 
parmi les espbces de poissons ; ompsition en amino  cides  peut varier entre les 
juveniles et les adultes (Morales-Nin, 1986). La composition et la structure des otolithes est voisine 
de celle des coquilles des Mollusques (voir Eutz Rhoads, 1980 p u r  revue), des st 
Beamish, 1987, 1991 ; Beamish & Medlmd, 1988). 
adtke, 1983 ; Jackson, 1989, 1 ) et des statolithes de lamproies 
La calcification de I'otolithe ne peut &re comprise qu'en  etudimt  le mBtabolisme du calcium chez le 
poisson, qui est lui-meme  complexe et encore mal connu (Farmella, 1980). @&neralernent,  il s'avbre 
que la concentration de calcium du poisson n'est pas en ilibre isotonique avec celle de 1'extBrieur 
(Simkiss, 1974 in Pmella ,  1986). Les etudes sur les mecanismes  physiologiques re issant la 
croissance des otolithes sont assez rares. Depuis le debut des ann& 80, l'&pipe de 
Japon a concentre ses recherches sur ces  mecanismes : les changements dans la calcification 
dependent  etroiternent des variations de la concentration du  calcium  plasmatique  (Mugiya, 1984) ; 
calmoduline, proteine receptrice des ions Ca++, situ& dans la macula (Cf 0 ci-aprh), est impliqu 
dans la fomation de  l'otolithe (Mugiya, 1986) ; le  r8le de l'hypophyse a et6 mis  en &idence comme 
regdateur de l'incorporation du  calcium  (Mugiya Odawara, 1988 ; Mugiya, 1990) ; enfin, il 
existe une influence de la photoperiode sur la concentration en  calcium et son ddp8t sur les otolithes 
(Mugiya, 1987) et le depot en calcium suit la croissance somatique (rapports ARN-ADN, selon 
Mugiya $r Oka, 1991). Les phdnombnes de rQorption de l'otolithe sont assez rares et ont et6 t r b  
peu  mentionnes dans la litterature (Mugiya & Uchimura, 1989). 
2.1.2. Fonction 
Chaque otolithe, au  niveau  du sulcus, est en  relation directe avec une macula acusfica du labyrinthe 
de l'oreille interne (surface riche en  cellules sensorielles), elle meme  directement li& au  nerf auditif 
(Grasse, 1958). C'est ainsi que les otolithes participent A la reception des stimulus dus aux 
acc6lerations angulaires, A la gravite et aux sons @laker, 1974).  C'est la pars superior du labyrinthe 
(canaux semi-circulaires et aafriculus) qui est responsable des r6ponses posturales, et la pars inferior 
(sacculus et lagena) qui est receptrice des sons. Les systbmes de reception sont differents chez les 
Ostariophyses, chez lesquels l'oreille interne est en relation avec la vessie natatoire qui joue  un r6le 
important dans la sensibilite aux sons, et chez les non-Ostariophyses (Grasse, 1958), mais ces 
derniers sont aussi sensibles aux sons (Munck & Schellart, 1987 ; Gauldie & Rdtke, 1988). Les 
otolithes possedent  egalement des proprieth piezo-electriques (Morris & Kittleman, 1967 in 
Pannella, 1980). 
2.1.3. Marques de croissance 
Comme  chaque otolithe represente une  ontogenbe unique, la variete des marques de croissance qu'il 
renferme est pratiquement infinie. Cependant, un schema de base est commun a de nombreuses 
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especes. I1 existe plusieurs types de marques de croissance cycliques sur les otolithes, en fonction de 
l'echelle de perception : les microstructures, les macrostructures et les discontinuit& structurales 
(apparent&  aux macrostructures). 
Microstructures : cycle journalier de  croissance 
Le cycle de base du dep& h la surface des otolithes est un cycle nycthdmbral, qui a et6 mis en 
evidence pour de nombreuses especes (voir Campana & Neilson, 1985, pour revue), aprb  les 
premieres ddcouvertes de  Pm-ella (1971,  1974). L'unit4 d'accroissement journalier (encore appel& 
microstrie) se compose de : (1) une zone d'accretion relativement large et  calcifi&, et (2) une zone 
discontinue plus etroite et riche en fibres organiques (Watabe & al., 1982). Dans quelques cas, on 
peut noter la presence d'unit& d'accroissements sub-journaliers (Pannella, 1980). La formation 
quotidienne des zones serait induite  par  un rythme circadien endogene, synchronise avec la 
photoperiode ou d'autres facteurs externes  (Tanaka & al., 1981 ; Radtke & Dean, 1982 ; Re, 1984 ; 
Campana & Neilson, 1985). 
Les microstructures ne sont visibles qu'h trbs fort grossissement en microscopie photonique ou 
electronique, leurs dimensions variant de moins de 1 pm a quelques pm. 
Macrostructures : cycle  saisonnier  de  croissance I.. 
L'existence de marques de croissance saisonnikes  sur les otolithes est connue depuis le debut du 
siecle et a suscite les premieres etudes de  la determination de l'ilge des poissons (Blacker, 1974 ; : 
Pannella, 1980 ; Meunier, 1988). Une alternance de zones est en general visible sur les otolithes 
observh en entiers : des zones hyalines alternent avec des zones opaques. Plusieurs termes sont 
parfois utilises pour decrire les macrostructures, mais les termes "hyalin" et "opaque" sont les plus 
courants, et quelquefois employes avec une certaine confusion (Mina, 1968 ; Pannella, 1974). Ces 
zones ont des largeurs et des significations  fonctionnelles variables suivant  les  especes considerdes. 
Generalement, en climat tempere, la zone hyaline est assimil& h une zone de croissance lente 
(hiver), et la zone opaque h une periode de croissance rapide (printemps, &te)  (Pannella, 1980). En 
milieu tropical, la distinction des zones et leur interpretation est parfois plus delicate, mais 
l'alternance est souvent pressente (Cf 0 Deuxi2me  Partie I.). 
Les macrostructures sont visibles avec  un faible grossissement (loupe binoculaire), leurs dimensions 
pouvant aller jusqu'h quelques  centaines de pm. 
D'un point de vue structural, la zone hyaline est constituk  de cristaux d'aragonite courts et fins 
enrobes par une trame organique dominante,  et  la zone opaque prbente des cristaux longs et epais 
agences dans des couches successives de matiere organique (Pannella, 1980 ; Morales-Nin, 1987). 
Le niveau de mineralisation des zones ne semble pas identique pour toutes les esphes : certaines 
etudes montrent par exemple une hypermineralisation de la zone hyaline (Castanet & al., 1977 ; 
Casselman, 1982 ; Mugiya & al., 1985), alors que d'autres envisagent une hypomineralisation 
(Pannella, 1980). Les variations structurales et chimiques des zones sont contrdlh par des 
changements dans la physiologie du  poisson dCls h des fluctuations saisonnieres de l'environnement, 
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mais tous les facteurs influenCant ces changements ne sont pas encore connus (Pmella, 1980). La 
temperature du milieu est sans doute le facteur dominant, qui peut aussi jouer un r6le direct sur 
il'activit6  du  poisson  (locomotion, alimentation...), et ainsi sur la croiss ce. La formation d 
macrostructures  saisonnikres  peut aussi dependre  de la  sdinitd, de la maturation des gonades  etc ... 
Une generalisation trop hative de l'origine et de la signification de telles zones de croissance est 
dangereuse. 
Finalement,  quelques  questions  fondamentales  subsistent pour l'aspect des zones de croissance : en 
particulier, comment la compssition ou la structure interne des otolithes influence-t-elle l'aspect 
hyalin  ou  opaque d'une zone ? Depuis la  mise  en  evidence des microstructures et la d&ouverte de 
leur cycle journalier (Pannella, 1971), t r h  peu d'$tud la relation entre les 
micro-  et  l smacro- structures : cornent  le  cycle quotidi le cycle saisonnier ? 
La correspondance  exacte entre ces deux types de structures n'est pas etablie. 
Discontinuitks principales 
Les  discontinuit&  principales sont des lignes de rupture dans l'arrangement structural des otolithes, 
donc observables a fort grossissement : elles se prQentent generalement sous la forme de sillons 
discontinus, marqu& et intercall& dans la  sequence des zones d'accretion (Pannella, 1986 ; 
eilson, 1985 ; Mordes-Nin, 1987 ; Gauldie, 1988). Elles interrompent de façon 
cyclique  ou  acyclique la succession des zones de croissance journalihres et saisonnihres. Elles  sont le 
plus  souvent visibles aprh une preparation des otolithes : en  microscopie electronique a balayage, 
elles constituent des sillons profonds par rapport aux zones qui les entourent ; elles sont aussi 
colorables  par des colorants histologiques. 
Ces  discontinuites  sont  la  rhgle parmi toutes  les  espbces et sont  induites  par toutes les  perturbations 
ou  les stress plus  ou  moins  prononces que peuvent subir les  individus dans leur biotope (Pmella, 
1980 ; Campana Neilson, 1985). Pannella (1980) en donne toute une classification en fonction de 
leur aspect structural. Comme une discontinuit6 reprkente une interruption de  la croissance d'une 
durde inconnue, son interpretation peut &re ambigu& et poser des problkmes dans l'estimation de 
l'&y en  terme de cycles  quotidiens  (Campana & Neilson, 1985). Lorsque la periodicit6 de formation 
des discsntinuitds est connue (par exemple, un cycle saisonnier comme le stress hivernal), elles 
peuvent &re utilisdes  pour  estimer  l'fige. 
Murquw acycliques 
Nous l'avons vu prdcedemment, les discontinuites principales des otolithes peuvent apparaître lors 
de perturbations variees. Certaines perturbations peuvent donc entraîner l'apparition de marques de 
croissance acycliques : tempetes  (Campana & Neilson, 1985), manipulations (Berg, 1985 ; Brothers, 
1990), conditions extremes (Campana, 1983 ; Jones, 1986), autres facteurs plus ou moins bien 
connus  (Deelder, 1981 ; Moriarty, 1983) ... 
*I 
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2.2. PrCl&vement  et conservation 
Les otolithes  doivent &e prdlev& sur des  poissons  fraîchement tu&, sinon les poissons  doivent &re 
stock& au congelateur  ou  dans l'alcool, de  façon ZI &iter une possible degradation ou une 
dissolution  (Brothers, 1987). I1 est  conseille d'eviter les fixateurs acides ZI cause de la nature calcaire 
des  otolithes  (Williams & Bedford, 1974 ; Morales-Nin, 1991). 
L'extraction des otolithes est relativement aisde pour les poissons adultes, mais nkessite plus 
d'attention pour les larves ou les juveniles. Plusieurs dissections de la boite crhienne sont possibles 
pour atteindre les otolithes, situ& environ aux 2/3 posterieurs du c r h e  (Tesch, 1968) : la coupe 
frontale, sagittale ou transversale est faite B l'aide d'un couteau  ou d'un scalpel en essayant 
d'approcher au plus p r h  les cavites de l'oreille interne ; le prelkvement s'opkre avec des pinces 
fines. Pour les petits poissons, il est preferable d'extraire la totalit6 du labyrinthe membraneux. 
Certaines  techniques  permettent d'extraire les otolithes sans endommager  les  poissons destin& & la 
vente, en passant  par  les  opercules  (Thorogood, 1986). 
Lors de  l'extraction, il  est  necessaire de reperer la position in situ des trois paires d'otolithes pour 
pouvoir orienter les futures preparations.  Aprks avoir et6 prelev&, les otolithes doivent &re 
immddiatement  nettoy& grace & un  simple  essuyage dans du papier absorbant humide,  ou aprh un 
bref  sejour  dans de  l'eau de javel dilude.  Le  stockage des otolithes est t r h  simple puisqu'il peut &re 
fait B sec ou au froid (congelateur). Certains auteurs utilisent un stockage dans l'alcool ou .un 
montage  dans  une  r6sine synthetique (Williams & Bedford, 1974 ; Brothers, 1987). , -  . .~ -_ 
Dans  la  prksente  ktude,  tous  les  otolithes  ont  kt&  extraits  sur des poissonsfrais ou congelks.  Par la 
suite, les otolithes extraits, surtout les sagittas, mais aussi les asterisms et les lapillus, ont ktk- 
conservks b sec  dans des enveloppes  rkfkrenckes, ou au  congklateur  (dans  le  cas  de l'anguille). lÀ 
conservation  au froid a ktk  employke  spkcialement pour les  otolithes  marquks cf la  tktracycline  avant 
leur  premi2re  observation  (anguille). 
2.3. Mode  de  prkparation  et techniques d'observation des marques  de croissance 
Il existe une trks grande diversite de methodes de preparation des otolithes qui dependent des 
observations que l'on d&ire entreprendre et des objectifs ZI atteindre pour 1'6tude. La revue des 
methodes present& ici ne peut &re complktement exhaustive. Les preparations peuvent aussi &re 
imbriquh, certaines d'entre elles  constituant  des  &apes obligatoires pour  les  autres. L'observation 
des  marques de croissance sert ensuite B effectuer  un  decompte  ou B prendre des  mesures suivant un 
axe precis de l'otolithe (diamktre, rayon, distances intermarques etc...). Les marques u t i l i sh  par 
chaque  auteur  pour  estimer l'gge doivent stre precis&  en  fonction  des  methodes de preparations. 
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L'observation des otolithes entiers est g6n6ralement possible pour ceux qui possbdent une petite 
taille (inferieure 2 5 m), mais 6galement p u r  de plus gros, et doit &re tent& avant toute autre 
preparation. E'otolithe est dors observe, sous une loupe binoculaire, sur sa face externe et 
principalement sur son axe mtero-posterieur (il repose alors sur sa face interne). Deux types 
dclairage sont utilis& : la lumike transmise et la lurnibre rt?,fl ie sur un fond noir. En 
ie sur fond noir, les zones opaques sont lumineuses et les hyalines sombres ; les 
luminosit& sont invers avec une lumike transmise. D'autres types d' lairage peuvent aussi &re 
essay& (lumibre r ante, lumike polaris &hie est sans doute le mode d' 
le plus utilise dans la littbrature. 
L'otolithe entier est toujours observ6 dans un milieu liquide qui amelisre le contraste entre les 
zones.  Comme l ' a u  possMe un  indice de refraction assez 6loign6 de celui de l'otolithe, de 
nombreux liquides dclaircissant sont propos& dans la litt6rature : wu glyc6rin 
essentielles  (camomille, mis, "re.. .), crbsote, xylene, salicylate de m$thyle,  benzoate de m6thyle 
etc.. . 
Dans la grasente &tude, les otolithes observas in toto l'ont tous en lumi2re r&fl&chie sur fo 
noir, et dans des milieux &claircissant  vari&  (benzoate  de nikthyle, huile  essentielle  de  romarin ou 
de pin). L'huile essentielle de romarin a donna de tr2s bons rt!sultcats ; elle poss2e en outre des 
qualitks  odorantes et n 'est gas nocive poup. la santk. 
Cette methode de preparation a $te mise  au  point  pour la premike fois par Christensen (19 
principe est le suivant : (1) briller l'otolithe dans la flamme d'un bec bunsen pendant 10 a 36 
secondes  (suivant la taille de l'otolithe) ; (2) casser l'otolithe par une pression au centre de la face 
convexe. En fait, cette dernibre action produit une section transversale plus  ou  moins replibre, qui 
peut ensuite Stre observee sous une loupe binoculaire dans un milieu bclaircissmt. Sur la section 
transversale, deux types de marques  sont discernables : de larges zones claires et des ann 
fonc& ; la calcination semble en fait atteindre les zones riches en  matikre organique (Christensen, 
1964). Les anneaux calcin& peuvent correspondre aux  zones hyalines des otolithes entiers, mais des 
controverses subsitent (Blacker, 1974). 
Cette methode a depuis et6 adoptee par de trks nombreux auteurs et a permis d'obtenir des rQultats 
pour des espkces trks varides (Blacker, 1974 ; inter alia). En particulier, elle a conduit B r66valuer 
l'iige de certaines espkces qui etait jusqu'alors sous-estimt? (Williams & Bedford, 1974). Le principal 
reproche que l'on puisse faire B la methode de Christensen est d'obtenir un plan de coupe tout 2 fait 
hasardeux, qui ne permet pas de prendre des mesures standardis& des marques de croissance sur 
les otolithes. Certains auteurs operent alors B l'inverse, et sectionnent l'otolithe avant de le briller 
(cette mathode a &tt! utiliske  dans  notre travail). 
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Section ou ponçage 
La section ou le ponçage des otolithes est envisagee dans plusieurs cas : (1) pour ameliorer la 
lisibilite de l'ensemble (Williams & Bedford, 1974) ; (2) pour distinguer des  marques  (en particulier 
marginales) non  visibles sur  l'otolithe  entier, par exemple lorsque l'otolithe ne s'accroît plus sur son 
axe antero-posterieur mais uniquement en epaisseur (axe proximodistal) (Brothers, 1987) ; (3) 
comme prealable B de nombreuses autres techniques de preparation (bdlage, coloration, lames 
minces, MEB, empreintes d'acetate, microradiographie...). La section ou le ponçage d'un otolithe 
permettent d'atteindre 3 principaux  plans de coupe mg. 2) : transversal, sagittal ou frontal. Le plan 
doit dans tous les cas traverser le nucleus (Williams & Bedford, 1974). Dans le cas d'otolithes de 
petite taille (< 5mm), le plan  sagittal est celui  qui  conduit  aux  meilleurs  rdsultats,  puisque  la  coupe 
est realis6e dans l'axe de croissance maximum. Sinon, le plan transversal est t r h  utilise dans la 
litterature. Les techniques de coupe ou de ponçage  permettent  aussi de prdparer des lames minces 
(Cf 0 1.2.3.2.). I1 faut &re trbs  vigilant lorsque l'on entreprend de couper  un otolithe B cause de la 
forme dissymktrique de ce dernier. En effet, le plan de coupe peut engendrer des biais lors de la 
prise de mesures ou du  ddcompte  des  marques sur  l'axe  de reference  choisi au depart (Williams & 
Bedford, 1974 ; Panfili & Ximenh, 1992). Une fois realis&, la coupe doit  &re polie pour  egaliser 
la surface ou  passer B un autre mode de preparation. 
L'enrobage(1) des otolithes dans une rQine plastique synthetique est souvent necessaire, avant de I 
rkaliser une section ou un ponçage, de façon B pouvoir manipuler facilement (mQme si la tai1le;de .,-': 
l'otolithe est importante). I1 existe it l'heure actuelle un grand nombre de fabriquants de rhines 
synthetiques, le principe &ant toujours le meme : la rbine de base est melang& dans certaines 
proportions avec un catalyseur ; l'ensemble polymerise complbtement aprh quelques heures. Le 
temps de polymerisation  peut  &re reduit h quelques  minutes  en  utilisant  les  resines dentaires it prise 
rapide. Pour l'enrobage, I'otolithe nettoye est simplement depose dans un moule sur un fond de 
resine deja polymerisee,  puis  complbtement  recouvert d'un melange resine-catalyseur. Les 
techniques d'enrobage dans de la paraffine n'ont pas trouve de  nombreux  adeptes (Barrerra Oro & 
Bellisio, 1987). Par  contre,  des rQines B polymerisation reversible, comme le "lakeside" (Charlon, 
1975), peuvent s'averer interessantes  pour  la suite des operations. I1 est  egalement possible d'utiliser 
des resines teintees, particulibrement  pour  les  observations en lumibre  rbflechie sur fond  noir 
(Bedford, 1983 ; Souplet & Dufour, 1983). 
Le ponçage de l'otolithe inclu est presque toujours realis6 B la main B l'aide de papiers abrasifs 
mouillds,  en  procedant  par  &apes  avec des grains  de plus  en  plus fins. Le ponçage est la proc6dure 
habituellement utilisk pour atteindre le plan sagittal de l'otolithe, mais aussi quelquefois pour le 
plan transversal ; le ponçage s'avbre &re  souvent  assez  fastidieux.  Quelques  machines  plus ou moins 
experimentales permettent d'accelkrer le temps de ponçage (Gonzdez, 1977 ; Ver6 & al., 1986 ; 
Karakiri & Westernhagen, 1988 ; Maceina, 1988). Cependant, mQme si une machine facilite les 
op&ations, il est toujours necessaire de verifier frdquemment B la  loupe l'etat d'avancement du  plan 
de coupe, pour y apporter d'eventuelles modifications. La section transversale des gros otolithes 
(l) Le terme  "enrobage"  est  pr6f6ré  au  terme "inclusion" car l'otolithe  est  ici  simplement  enferm6 8 I'intbrieur 
de la  rbsine,  cette  dernibre  ne  p6n6trant  pas dans la  structure.  L'inclusion  suppose  une  imprdgnation prhlable 
de la r6sine dans les structures  (Cf 9 1.3.). Pourtant, le terme "inclusion" est souvent employ6 pour dhigner 
l'ensemble. 
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ndcessite l'utilisation d'une scie m6canique. Lorsque l'on sectionne l e s  stolithes individuellement, 
emment des scies  rotatives B vitesse le 
UEHLER Ltd.) ou d'au 
1987). Pour les pr6pmtions simult  nombre de sections, 
des machines blabor (Bedford, 1983 ; Souplet 
ir6 est atteint, le poli e de la coupe  est  souvent 
d'alumine  mouill 
ce niveau de pr6pparation, les marques de croissance observ 
memes  que sur l e s  otoolithes  entiers.  L'observation  des  coupes est faite avec l e s  memes  types 
clairage  que  pour ces derniers. 
Dans notre , l'enrobage et l'obtention des coupes d'otolithes ont suivi deux voies en fonction 
du plan de coupe cf atteindre, sagittal ou transversal. La rksine  employ& &tait une  rksine polyester 
du co~merce (rksine i- X de catalyseur). Les moules d'inclusion ont d'une part des moules 
rectangulaires  souples  $re  de silicone) pour les gros otolithes, d'autre part des tubes 
 SUP ~ i c r o p ~ e ~ e  en polypro~yl$ne  pour les plus petits otolithes de facon d rkduire QU m ~ i m  
SU@QC~ h couper QU poncer. Avant l'enrobage, l'otolithe &ait nettoye! et sec. Pour les plus gros, 
on peut faciliter l'en bage  en les plogeant dans du styr8ne  (solvant du polyester) guis dans de  la 
re!sime sans catalyseur, juste avant de les placer dans le m nge rksine-catalyseur. 
1. Plam sagittal. 
Dans les moules, un de rksine color& par de la te pigmentaire noire a d'abord 
ark et hiss& polymtriser 24h. @haque otolithe Q &ti! positionne! convenab~ement 
sur ce fond de rbsine de  façon d pouvoir poncer la face interne convexe  (il  repose donc 
sur la face concave). L'otolithe Q ktk ensuite  recouverf de rksine d'inclusion 
transparente (en kvitant la fornation de bulles d'air dans la rksine). L'ensemble LI t tk  
laissk d polymkriser p e ~ a n t  &te! rkalisb d la main avec du 
e, qui devait  atteindre le m r,  &fait ~ ~ q u ~ ~ e n t  v t r s t  
sous la loupe binocukaire.  Une  ire!, la Coupe de ~'otolithe a 
d i e  sur un  disque, de feu 
ier abrasif mouille! (en al~ant  p~og~essive~@mf 
re!sine noire, l'otolithe a ensuite 
2. Plan transversal  (gros otolifhex). 
Dans les moules rectangulaires (e!lastomdre de silicone), un fi de rksine d'inclusion 
transparente est d'abord pre!park  et  laisse! 24 h d polymkriser. Chaque otolithhe a ens 
transversalement. Buis il Q recouvert de rksine d'inclusion transparente 
la formation de  bulles d'air). L'ensemble Q ktk lai polymtriser au moins 24 h.  L'axe 
de la coupe, qui devait passer par le nucleus perpendiculairement h l'axe antkro- 
poste!rieur, a ét& repkre! pour chaque otolithe sur la rtsine h l'aide d'un marqueur. Le 
tronçonnage des blocs de re!sime a &te! re!alise! h l'aide d'une scie circulaire h lame 
diamantte et h vitesse lente (ISBMET TM, BUEHLER Ltd.) en milieu aqueux. Pour 
chaque otolithe, le côtk coupe h observer &tait ensuite le!g8rement ponce! h la main 
(abrasif d'un grain de , puis poli sur disque de feutre mouille! avec de la poudre 
tk positionnk convenablem sur ce find de rksine de façon d pouvoir le se 
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d'alumine de 3pm. L'observation  a ktk rkaliske  en  lumi2re  rkflkchie  sur fond noir  (en 
ajoutant un fond colort!  autour de la  rksine). 
Coloration 
C'est une  methode de preparation  qui  permet de reveler de fines marques de croissance  comparables 
B celles obtenues aprks brillage. Developpk pour la premiere fois par Albrechtsen (1968), la 
technique consiste B obtenir un  plan de coupe  de l'otolithe (Cf 5 prkddent), puis a faire  subir une 
attaque acide B cette coupe,  avant de la mettre en contact  avec  un colorant histologique.  Le colorant 
utilise par Albrechtsen (1968) est le violet de methyle (1596), colorant spkifique des noyaux 
cellulaires, mais  il existe toute une  gamme de colorants histologiques. Selon  Richter & McDermott 
(1990), qui ont teste plusieurs colorants, le bleu d'aniline a 1% (ou bleu lumikre) et le bleu de 
toluidine (1%) donnent  les  meilleurs rbultats, et colorent respectivement le collagene  ou le 
cartilage, et le noyau. On peut alors se demander  quelle  est la cible spdcifique de ces colorants dans 
l'otolithe qui ne contient ni collagkne ni noyaux cellulaires. I1 se peut qu'ils soient speCifiques de 
certaines proteines, proches de celle constituant la partie organique de l'otolithe. Pour Gauldie 
(1990), les colorants agissent  physiquement  en se deposant  dans  les sillons et  les  zones de 
discontinuit&, plut& qu'en atteignant  selectivement  les  proteines.  Bouain & Siau (1988) propose une 
autre methode de coloration par cassure de l'otolithe, immersion pendant 12-14h dans la fuchsine 
acide, puis passage  pendant  quelques  minutes  dans du noir d'amidon (5%) : les  marques de 
croissance apparaissent en bleu fonce sur un fond rose. I1 semble que le principe de coloration. 
physique  ne soit pas  totalement  exclu. La manipulation inverse consistant B passer l'otolithe dans un 
bain d'acide et de colorant avant  la  section  est  possible  (Richter & McDermott, 1990), mais n'est pas 
couramment  employee. .. .. _ -  
L'action  de  l'acide sur les coupes d'otolithe B pour  but de  detruire superficiellement  une partie des 
complexes  calciques  (Cf 0 ci-aprks). Plusieurs acides diluQ ont  et6 proposes : acide nitrique B 0.2N 
(Wiedemann Smith, 1968 ; Albrechtsen, 1968) ; acide chlorhydrique B 1% (nombreux auteurs) ; 
acide  acdtique B 1 % (Richter & McDermott, 1990) ; acide ethylkne  diaminetetraac6tique (EDTA) B 
5% (nombreux auteurs). I1 semble que I'EDTA soit preferable car son attaque est plus douce et 
degrade moins  rapidement  la surface de  l'otolithe (Campana & Neilson, 1985). Les  temps d'attaque 
acide et de bain de coloration  sont tri% variables en fonction des esphes et de la taille des otolithes : 
dans  les  deux  cas,  quelques  minutes  suffisent B l'obtention de bonnes preparations ; mais  des essais 
preliminaires doivent &e faits pour  chaque  cas particulier. 
Dans  notre  ktude,  les  otolithes  ont  étk  colores  sur  leur plan sagittal ou transversal (Cf 0 prkckdent 
pour l'obtention des coupes). Apr2s leur polissage, ils ont kt6 dkcalc@& avec de I'EDTA (5%) 
durant 1 h 5 minutes,  rincks  abondament h l'eau claire, puis plonges dans  du  bleu de toluidine (1 %) 
pendant 1 d 5 minutes, et rinces h nouveau. 
Microscope 4lectmnique à balayage (MEB) 
Le MEB possede un tri% fort pouvoir de grossissement et de r6solution. Son utilisation se  limite 
surtout B l'observation de l'ultrastmcture des marques de croissance saisonnikres et B l'etude des 
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microstructures (Cf 0 1.2.3.2.). Le principe de la microscopie  dlectronique B balayage peut  conduire 
B deux sortes d'images, retrodiffus ou secondaire (voir 11.2. pour le principe). A ce niveau, 
seules les images secondaires s les rendent compte du  relief  des
preparations. L'observation des macrostructures  en r e ~ a t i ~ ~ ~ e n t  proche des techniques 
d'examens  des structures de surface, comme celle devels e m m  Smith (1968). 
La preparation des otolithes pour le MEB requiert obligatoirement une coupe (Cf 0 Section ou 
e). Cette demibre peut &re r is& sur n'importe quel plan. Le polissage de la coupe est 
suivi d'une attaque de surface par un  acide dilue pendant  quelques minuta ou secondes  (id 
2 ceux utilis6 pour coloration, I'EDTA &ant prdfbrable).  Ensuite, la  surface atta 
observk  sous v d m  la chambre du 
couramment utilis ans la litterature. 
2 l'or ou au carbone  sous  vide,  pour  augmenter la conductivite. Puis les preparations sont 
Le MEB revblela  structure  de la surface decalcifi de l'otolithe : les discontinuit& principales  sont 
particulibrement visibles, ainsi  que  les  zones d'accretion et la structure ou l'arrangement des cristaux 
d'aragonite. Lors de la preparation, la dbcdcification n'est que 16gke et superficielle, et ne  d6truit 
qu'une partie des cristaux. Les zones sans cristaux correspondent  donc 2 des zones non  decalcifi 
trbs peu riches en aragonite ; les  zones  riches  en  cristaux  conservent  une forte densite de cristaux 
bien individudis& h l'observation (Pannella, 1980 ; Campana & Neilson, 1985). La correspondance 
entre les zones  discontinues  et  les  zones  color s en histologie a pu &re mise  en  evidence  (Gauldie & 
al., 1990). 
Pour la prksente , les ot0lithes coup& ~ransv~rsal~ment ou  sagittalement  ont 
(5%), puis rinds abo ent &1 l'eau claire. 
ous vide avant leur 
l'avantage  de s 'klirniner  tr2s facilem nt par un simple passage sous l'eau du PO 
&aient donc rkutilisables ~ p r 2 s  leur observation en 
Le microscope utilisk a boratoire de  Micr scop e 
~lectr~nique d l'Universit& des Sciences et Techniques du Languedoc. C'est un outil puissant 
d'analyse d'images, de s~ecîr~graph~e de rayons X et de ~ho~ogrQphie. 
2.3.2. Microstructures 
Observation in toto 
L'observation des microstructures des otolithes de  poissons  adultes necessite toujours une 
preparation, souvent lourde h mettre en oeuvre et consommatrice en temps. Mais pour les stades 
larvaires, et parfois juveniles, l'observation des otolithes entiers est possible. Pour un  stade  donne, 
mQme si la sagitta devient trop epaisse pour  &re observ& en entier, le lapillus est encore 
suffisament fin pour permettre ce genre d'observation (Brothers, 1987). Comme les otolithes sont 
trbs petits,  ils sont mont& sur des lames  dans de la r6sine h prise rapide pour  prdparations 
microscopiques (par exemple  Eukittw),  Euparal"),  Permountm)). L'observation est faite au 
microscope  photonique, en lumibre  transmise  uniquement,  et 2 fort grossissement (x250 a x1OOO). 
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De t r h  nombreux auteurs ont pu appliquer cette methode pour des espiXes vari& (Uchiyama & 
Struhsaker, 1981 ; Lough & al., 1982 ; Williams & Clarke, 1983 ; Fives & al., 1986 ; Re, 1986 ; 
Tsukamoto & Kajihara, 1987 ; Alshuth, 1988 ; Hovenkamp, 1989 ; Lagardkre, 1989 ; Maillet & 
Checkley, 1989 ; Thorrold, 1989 ; Tsukamoto & al., 1989 ; De Vries & al., 1990). En lumikre 
transmise, deux sortes de zones sont visibles : des zones d'accretions assez larges et translucides 
(claires)  et des zones  discontinues  plus etroites et opaques  (sombres)  (Campana & Neilson,  1985). 
Ponçage et lames minces en micmscopie photonique 
Pour ce genre de preparation, il faut distinguer  les otolithes de larves ou de juveniles de ceux des 
adultes. 
Pour  les larves,  le ponçage de  l'une des  faces  peut  ameliorer  sensiblement  la lisibilite des 
microstructures, plus  particulikrement vers le nucleus (Campana & Neilson,  1985).  Classiquement, 
l'otolithe est monte  directement dans de la r&ine sur une lame de microscope,  puis  ponce 2 la  main 
avec  du  papier abrasif. I1 est ensuite observe en lumikre transmise sous un  microscope  photonique, 
les microstructures apparaissant telles qu'elles ont et6 dkrites prkcedemment. C'est une technique 
de preparation assez repandue (Neilson & Geen, 1981, 1986 ; Campana & Neilson, 1982 ; Schultz 
& Taylor, 1987 ; Tanaka & al., 1987 ; Tsukamoto,  1990 ; Umezawa & Tsukamoto,  1990 ; 
Tsukamoto & al., 1991 ; Wright & al., 1991).  Le  ponçage des deux  faces  des otolithes de larves a - 
aussi permis d'obtenir des lames minces observables en lumikre transmise (Rosenberg, 1982 ; 
Mosegaard & al., 1988 ; Al-Hossaini & al., 1989 ; Fowler, 1989). 
Pour les  adultes,  des  lames  minces  sont  r6alis6es  suivant un plan particulier de  l'otolithe passant par- 
le nucleus. L'ORSTOM a pu developper une  technique reprise a plusieurs occasions  (Brouard & al., 
1983 ; Caillart & al., 1986 ; Baillon, 1990 ; Chauvelon,  1990) : I'otolithe est d'abord inclu  dans de 
la rQine transparente puis sectionne selon  son  plan transversal (Cf Q 1.2.3.1.) ; la face polie de  l'une 
des deux moitiQ est collQ avec une colle au cyanocrylate sur une lame de microscope ; le demi- 
otolithe colle est  sectionne  pour obtenir une  lame  mince d'environ 100 ir 300  pm ; la  lame est ensuite 
legkrement  attaqu6e a l'acide chlorhydrique dilue, rinc&  puis  sech&. L'observation microscopique 
s'effectue sous immersion d'huile en lumikre transmise, les zones apparaissant sous leur forme 
classique (Cf Q precddent). Ralston & Miyamoto (1981, 1983) ont prefer6 obtenir, suivant une 
demarche  comparable, des lames  minces  dans  le  plan frontal des otolithes. 
Dans  notre ktude, seuls des otolithes de  poissons  adultes ont kt6 prkparks en  lame  mince  (annexe 1) 
: les otolithes  inclus ont ktk sectionnks  suivant  leur plan transversal d l'aide d'une scie  rotative d 
vitesse lente (HOMET TM, BUEHLER Ltd.) ; la lame mince a kt& obtenue directement par une 
nouvelle  section du demi-otolithe  encore en place  sur la machine  (pour  une  kpaisseur de 20-3-300 
pm) ; la lame  a  ensuite ktk polie sur ses  deux faces avec de la  poudre d'alumine (3p), attaquke  sur 
une face  par de  I'EDTA (5%) pendant 15-30 secondes, puis montke  sur  une  lame  de  microscope 
dans de I'EukiW. L'observation a ktk rkaliske  au  microscope  photonique d fort grossissement en 
lumi2re  transmise. 
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L'obtention d'empreintes d se obligatoireme d'inclusion, de coupe, de 
polissage et d'attaque acide de la surface p l i e  (Cf (Pmella, 1971,  1974). Les 
empreintes sont en appliquant de fines feuilles d'acetate de cellulose sur la surface attaquk, 
et elles sont mo r des lames de microscope avant leur observation en  lumikre transmise 
(F'annella, 1974). Les microstructures ont la mQme allure que Ur les otolithes entiers (Pmella, 
1971). Les repliques d'ac e ont cependant l'inconv8nient d'entraîner des pertes d'information 
Neilson, 1985 ; Brothers, 1987). 
Le MEB permet d'acc&er aux plus fins details de structure de la surface attaqu 
d'otolithes. La preparation est identique 6dement pour les macrostructures (Cf 0 
1.2.3. 1.). Pour  les tri3 petits otolithes le ponçage de l'une 
nucleus  est  nBce saire (Tanaka & al., 19 1982 ; Nishimura 
1988 ; Radtke, 1984 ; Karakiri & Wester  aud &al.,  1988 ; Radtke & al., 1988 ; 
Koutsikopoulos & al., 1989 ; Lecomte- 1989 ; Radtke & Morales-Nin, 1989 ; 
Tsukamoto, 1989 ; Tzeng, 1996). Le pouvoir de  rholution du MEB est utile pour les otolithes dont 
les microstructures ne ddpassent pas 1pm, et qui sont donc invisibles en microscopie photonique 
(Morales-Nin, 1988). Aussi, un certain nombre d'auteurs a adopt cette methode de preparation 
pour les otolithes des phases adultes (Watabe & d . ,  1982 ; Morales-Nin, 1987 ; Radtke, 1987,  1990 
; Tsukamoto & Kajihara, 1987 ; Dee & Radtke, 1989 ; MorJes-Nin & Ralston, 1990 ; Radtke 
Hourigan, 1990 ; Prince & al., 1991). Cette methode est trks lo e mettre en oeuvre, c o h u s e  en 
temps, et ne permet donc qu'une observation d'un echmtillon it. En MEB, les microstructures 
sont caractbristiques : les zones d'accretion sont relativement larges, peu attaqube par l'acide et 
ant des cristaux visibles, et les zones discontinues sont repr s par des sillons dtroits 
(Watanabe 2% al., 1982 ; Campana & Neilson, 1985). 
2.4. Analyse chimique (dosages ioniques  et rapports isotopiques) 
Depuis  quelques  annees, les techniques  sophistiquees telles que la spectrographie de rayons X ou la 
sonde electronique sont utilisees pour etudier la chimie fine des otolithes, sous forme de dosages 
ioniques ou de rapports isotopiques. Ces analyses conduisent essentiellement 8 trois resultats : (1) 
des estimations d'iige, (2) des indications sur les conditions environnementales auxquelles sont 
soumis les individus, et (3) des discriminations de stocks halieutiques ou de populations. Les 
techniques de prbparation sont toujours t r b  lourdes 21 mettre en oeuvre. Une nouvelle technique 
dbveloppk dans cette etude et issue du MEB, la retrodiffusion (en  anglais "back-scattering"), sera 
presentee au 0 11.2. 
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La spectroscopie (en  anglais "electron  microprobe spectroscopy") est l'outil le plus utilise 
actuellement. C'est un outil analytique  developpe 2 partir du microscope electronique h balayage  (en 
anglais "scanning electron microscope") et de la spectrometric de rayons X (en anglais "energy- 
dispersive  X-ray analysis") qui  permet  une approche in situ sur une petite 6chelle spatiale (Coutant, 
1990). Le principe du  bombardement electronique et de son  analyse en  MEB est ddcrit au 8 11.2. Le 
principal avantage de la spectroscopie est de donner  un spectre chimique d'une t r b  petite portion de 
l'dchantillon, en analysant  simultanement  tous  les  atomes  compris entre Na (numero  atomique  11)  et 
U (numero atomique 92) de la classification des elements, et en ne detruisant qu'une petite partie 
superficielle de  l'otolithe (Coutant,  1990). Le principal  desavantage de la spectroscopie est sa t r b  
faible capacitd h quantifier la concentration d'un unique ellement, car le resultat se pr&ente sous 
forme d'un spectre d'energie continu (Coutant, 1990) : seuls les principaux elements  ont 
quantifiables, les elements minoritaires &ant 6crasb par le Ca majoritaire. Ainsi, cette methode 
donne souvent ses  rQultats sous forme de rapports ioniques.  En pratique, les  otolithes  ont 
sectionnes ou ponc& puis  polis  avant de passer h l'analyse. 
Les applications de ces techniques pour estimer 1'8ge des poissons sont limit&, autant pir les 
rhultats obtenus que par le temps de preparation des  dchantillons.  La variation de concentration  des 
elements  est  dosee sur un  axe de la coupe, pour y observer  des  cycles  dventuels.  Casselman  (1982) a 
pu relier les variations de Ca aux zones de croissance de l'otolithe d'anguilles. Radtke & Targett 
(1984) ont ainsi mis en relation les structures de croissance cycliques et les variations du rapport 
Sr/Ca pour Notothenia larseni. Caillet & Radtke (1987) trouvent des variations de P et Ca en 
fonction  des  marques d'une autre piece minkralisee,  la vertebre. Campana & al. (1990)  ont utilise le 
rapport 210Pb/226Ra des otolithes pour estimer la longevite de Sebastes mentella. Kalish (1989) et 
Seyama & al. (1991) mettent en evidence une periodicit6 des concentrations en Sr, Naciet K, 
correspondant aux marques de croissance annuelles sur les otolithes. Par contre, Fenton"& al. 
(1990)  ne trouve pas de saisonnalit6  dans l'incorporation  de 2Z6Ra. I1 est tri% difficile de  considerer 
cette methode  comme utilisable en routine pour  l'8geage  des  poissons. 
Les rapports ioniques semblent de trks bons indicateurs des conditions environnementales, comme 
l'ont montre Radtke (1989), Townsend & aZ. (1989) ou Radtke & al. (1990) pour Sr/Ca. Kalish 
(1990) trouve des variations  de Sr/Ca  entre des Salmonid& sympatriques anadromes  et  non- 
anadromes, mais pas pour Na/Ca, K/Ca ou S/Ca. Les quantith respectives de plusieurs elements 
(Na, Mg, Si, P, S ,  K, Fe, Sr etc ...) sont  aussi  etroitement  corr6l&  avec le milieu de vie (Gauldie & 
al., 1986), et ont pu conduire des discriminations de stocks (Mulligan & al., 1987 ; Edmonds & 
al., 1989). Certains  envisagent  m&me de marquer  les otolithes chimiquement  en  fonction d'elements 
precis (Behrens  Yamada & Mulligan,  1990). Les rapports isotopiques de  l'oxygene  (1*0/l6O) ou  du 
carbone (14C/13C) sont  aussi utilis& pour differencier des  phases de migrations (Nelson & al., 1989 
; Tsukamoto & al., 1989b).  Ces  memes  isotopes  sont  plus stables pour lhunnus  thynnus et  semblent 
r6gules par des mdcanismes physiologiques (Radtke & al., 1987). Toutes ces methodes d'analyse 
sont tres prometteuses  dans le cadre de la  validation des scenarios de croissance sur les otolithes, 
puisqu'il apparalt que la composition locale en elements est toujours en relation etroite avec la 
temperature du  milieu  environnant. 
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Figure 3 : Schéma synthétique de l'organisation  g6ndrale  des  tissus  osseux d'un os long de Vertébré (d'après 
Meunier & al., 1988). 
a. Localisation de la  coupe  transversale dans la  diaphyse. 
b. Vue d'ensemble de la coupe transversale montrant la corticale externe d'os compact (Cort.) et la 
c. Détail du secteur  localisé  en b. 
d. Diffdrents types de tissus  osseux. 
e. Différents types de cellules osseuses (ostéocytes). ~ 
medulla (Md.) ou ensemble de cavith mddullaires d'os spongieux. 
t- 
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3. Squelettochronologie S.S. 
D&?nition : la squelettochronologie est une  methode d'estimation du  temps  (en 
particulier de 1'Age) B partir des marques enregistrh et conservh par les 6lBments 
squelettiques (principalement os, dents et  cartilages  calcifies). 
Le ddveloppement de la squelettochronologie sur les os des  Ost6ichthyens est classiquement  reconnu 
comme posterieur B la scalimetrie ou B l'otolithometrie (Meunier, 1988). Ces  deux dernieres 
methodes sont le plus souvent pref6r6e.s B la  premiere,  meme si la squelettochronologie est de plus 
en  plus utilish ces dernieres ann&. Menon,  en 1950, dressait deja une liste exhaustive  des  travaux 
sur l'ilge des poissons B l'aide des elements du squelette. Maintenant, cette methode est aussi 
appliquk aux Chondrichthyens avec  succks  (voir  Meunier, 1992, pour  revue). Encore plus  que pour 
les  &cailles  et  les otolithes dont  la structure est  relativement  simple,  la  squelettochronologie  est une 
veritable analyse histophysiologique des tissus osseux et de leurs marques de croissance pouvant 
permettre de reconstituer la vie pass& des animaux  (Meunier, 1988). 
3.1. Squelette : tissu  osseux et pikes squelettiques util ish 
3.1.1. Rappel sur le tissu  osseux : structure  et  marques  de  croissance 
La structure de base de  l'os long d'un Tetrapode permet de comprendre l'arrangement des  marques 
de  croissance  necessaires B l'interpretation fonctionnelle (fig. 3). On pourra trouver dans la synthhe 
de Francillon-Vieillot & al. (1990) une description trks &ente et  exhaustive de la structure et de la 
mineralisation des tissus squelettiques  chez  les Vertebrh. En  coupe  (Meunier & al., 1988), l'os est 
forme de (fig. 3) : (1) une Cavite centrale ou m&ullaire  plus ou  moins  developp& ; (2) une region 
periphdrique  ou corticale d'os compact plus ou moins vascularist5. Le tissu  osseux est constitue de 
cellules (ostbcytes) - sauf  exception  pour certains Osteichthyens  (Meunier, 1983, 1987) - et d'une 
trame organique fibrillaire (formee de fibres de collagkne)  noy&  dans  une  substance  fondamentale 
complexe (protbglycans, phospholipid es...) (Meunier & al., 1988 et f i g .  3). Le tissu  est fabrique 
par  des ostbblastes presents dans le perioste. I1 est nourri par  les ostbcytes  (ostbblastes incorpore% 
au cours de l'ost&gbnese), et  peut Qtre detruit secondairement  par des ostbclastes (cellules 
plurinuclk).  La trame organique se mineralise,  donnant B ce  tissu  sa rigiditd. L'accroissement de 
l'os  se fait de façon  apositionnel  par  adjonction de couches sur sa face externe. I1 existe plusieurs 
types cellulaires ou structuraux (fig. 3) suivant  les  esp8ces, le stade de vie ou la piece squelettique 
considdree. 
Dans  les  regions B climat  tempere, la croissance de  l'os des Osteichthyens  est  cyclique  (Meunier & 
al., 1988). Pour un cycle, on distingue successivement (fig. 3) : une zone de croissance active 
opaque ; une zone de croissance plus ralentie appel& "annulus" (definition differente du terme 
employe dans ce travail, Cf Glossaire), hyaline et souvent constituk d'os lamellaire ; une ou 
plusieurs lignes d'arrQt  de croissance  (LAC)  chromophiles. La LAC  est  une  marque d'arrQt 
momentand de l'ost&gdn&se  periostique.  Ces  marques de croissance  peuvent Qtre traduites en terme 









LAC  hivernales  peuvent  &re d&ompt& pour donner 1'Age Vg. 3). Le tissu osseux prbente parfois 
des marques acycliques (Castanet & al., 1992), dues h l't?closion (Boët, 1981 ; Lecomte & al., 
1985), 21 des migrations (Meunier & al., 1979), ou des doubles cycles de croissance annuelle 
(Meunier,  1988 ; Castanet & al., 1992). 
L'os depose au cours de  l'osttbgenbe periostique est  appel6 "os primaire'' ; les  vaisseaux  sanguins 
le traversant forment  en  coupe  des osttbnes primaires. Les  phenomenes d'erosion-reconstruction (ou 
remaniement) du tissu osseux ne sont pas rares ; I'erosion est suivie  d'un nouveau dbp8t formant 
"l'os secondaire". Le  remaniement est soit intra-cortical, soit p6rimddullaire  (Castanet & al., 1992) : 
le premier  est lie h la vascularisation osseuse initiale,  et forme des ostbnes secondaires, et le second 
est lie h une  erosion  de la periphdrie des cavitb medullaires,  par des  osttbclastes par  exemple. Le 
dkpdt de  l'os primaire est centrifuge, alors que celui de  l'os secondaire est centripete ; les  deux types 
d'os sont separb par  une  cimentante de reversion (ou de  rborption) chromophile,  qui  ressemble h 
une LAC, mais qui est en discordance par rapport au depot primaire (Meunier & al., 1988). Les 
phenombnes d'erosion  de  l'os peuvent entraher la disparition de certaines marques de croissance et 
posent  donc  des  problkmes  pour  les  etudes  squelettochronologiques  (Castanet & al., 1992). 
3.1.2. Pi& squelettiques u t i l i sh  
Chez  une  espece donnh, tous les composants  squelettiques  ne  rdpondent  pas de la  mQme  façon  au 
caractere cyclique de la croissance (Meunier, 1988). L'observation de plusieurs pikes diffdrentes.,, 
sera donc  une  &ape prealable indispensable h l'etude squelettochronologique. La gamme de pieces 
squelettiques  utilisables  est  etendue Wg. 4). I1 faut distinguer 3 groupes : 
- les os plats ont une direction de croissance principale dans un plan donne (operculaires, 
cleithrum, plaques hypurales. ..) ; ils ont une dpaisseur relativement faible pouvant 
permettre l'observation in foro des  marques de croissance ; 
- l e s  os longs ont une croissance en longueur plus ou moins isodiamdtrique (rayons de 
nageoire, cdtes, pterygophores ...) ; il doivent toujours &re coupb pour pouvoir 
observer les  marques de croissance ; 
- les verf2bres ont une structure qui  permet d'observer les marques 21 la fois de  face in roto 
(face anterieure ou posterieure) ou sur un  plan de coupe frontale. 
3.2. Pr6Rvement  et  conservation 
Le prdlkvement des pieces du squelette se fait par dissection. Leur nettoyage des teguments et 
musculatures  est realist5 par bain  dans de  l'eau en ebullition, de l'eau de javel,  de la  potasse ou de la 
trypsine. La  conservation  est tri?s simple  et se fait  generalement h sec. I1 est  aussi  possible d'utiliser 
l'alcool 21 70" comme fixateur, en evitant  les fixateurs acides (Meunier, 1988) 
e de pr4paration et techniques d'observation des masques de croissance 
Comme pour la pr amtion des otolith egte de techniqu 
des pikes osseuses9 parfois ddpendantes 1 is aussi du type d'os ou de marques 
de croissance que l'on dhire r6vdler. 
L'observation des pieces entiekes est possible pour les os plats et les vertbbres (Cf 
sous la loupe binoculaire ou sous le microscope, en lumikre transmise ou en lumibre 
rdfl6chie sur fond noir (ces deux types d' rage inversant l'aspect des es de croissmce). Deux 
types principaux de marques sont mis dence : des zones opaqu la lumibre et des zones 
hyalines travers6es par la lumikre. Divers liquides eclaircissants permettent parfois d'obtenir une 
meilleure vision des marques  (eau, alcool, eau glycerin e, toolukne, solvants organiques berneniqua, 
huiles essentielles.. .). 
Dans  notre , les os operearlaires et les vert2bres ont in toto SQMS la loupe 
binoculaire en lumi2re  r&$kchie  sur find noir. 
L'observation de tranches ou de lames  minces est obligatoire pour les os longs (Cf 0 1.3.1.2.) ; la 
section s'effectue alors sur le plan transversal. Les vertbbres peuvent qu elles &re sectionn 
frontalement. Si les  pieces sont assez grosses, la section peut &re see directement sans 
inclusion, sinon une &ape d'inclusion est obligatoire. I1 est important de faire les section en  milieu 
alcoolique car le collagkne est trhs hydrophile et entrahe des deformations du tissu n6fates aux 
prbparations (Meunier, 1988). D'autre part le niveau des sections doit &e fix6 a l'avance et 
standardise pour les comparaisons ultdrieures ; la coupe en fonction d'une distance relative par 
rapport 8 la base est un moyen de standardisation. 
L'inclusioncl) est pratiquee dans des moules avec de la r&ine sythbtique du  commerce. Les pieces 8 
inclure doivent d'abord &re deshydratees (bains d'alcool), puis impregndes par de la rQine sans 
adjonction de catalyseur, et inclues  dans un melange  rdsine-catalyseur. 
La section des pieces se fait en milieu alcoolique. Les tranches sont obtenues par tronçonnage a 
l'aide  de scies circulaires B vitesse lente (de type ISOMETm)), l'dpaisseur variant de 100 B 300 Pm. 
La section passant par une &ape d'inclusion demande un temps de preparation non negligeable. 
Certains auteurs proposent des techniques de tronçonnage amc$llior& (Blouin & Hall, 1990). 
Les tranches sont observees au  microscope  ou B la loupe en lumikre transmise ou  reflechie, a sec ou 
en milieu eclaircissant non aqueux. On visualise une alternance classique de zones opaques et 
hyalines disposees de façon concentrique autour de la Cavite medullaire. Le microscope polarisant 
(l) Le terme "inclusion" est ici employ6 pour des &+pes d'impr6gnation prhlable des tissus par la r6sine et 
d'inclusion par  durcissement  de  cette  demikre. 
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est parfois utile pour prkiser la structure et l'arrangement des fibres : en lumibre polaris&, les 
zones noires correspondent h des fibres coupees  perpendiculairement,  et  les  zones claires h des fibres 
coupees  longitudinalement. 
Les  lames  minces sont obtenues  de  deux  façons : 
(1) par usure progressive des  tranches  prectkientes,  en  les  ponçant  manuellement sur du  papier 
abrasif mouille jusqu'h une epaisseur de 50 I i  80 Pm, puis en les polissant (poudre 
d'alumine) ; l'observation est faite ensuite comme pour les tranches, mais en plus des 
zones de croissance  classique, elle conduit Ii  une etude histologique plus fine du tissu 
(cellules, fibres, vaisseaux.. .) ; 
(2) par une coupe de la piece entibre h l'aide d'un microtome a congelation, qui permet 
d'obtenir des coupes allant de 15 h 40 pm d'epaisseur ; cette technique est plut& 
r&erv& comme  prealable  aux preparations de coloration (Cf 8 ci-aprh). 
Dans  notre ktude, des tranches  de  coupes  transversales  de  rayons  de  nageoire  ont ktk utiliskes. Tous 
les rayons  ont d'abord ktk inclus  dans  de la rbsine polyester suivant un protocole prkcis : 
- Dkshydratation  alcoolique par bains  succkssiJs : 
. 1 bain de 24h  dans  de l'alcool h 70" ; 
. 2 bains de 24h dans  de l'alcool c f  95" ; 
. 2 bains de 24h  dans  de l'alcool cf 1 W  ; 
. 1 bain de 24h  dans  de l'acktone ; 
. 1 bain de  24h  dans  du  styrkne  (solvant  du polyester) ; 
. 1 bain de  24h  dans un mklange 50% styrkne/5O% polyester ; 
. I bain de 24h  dans  de  la  rksine polyester pure ; 
- Inclusion dans la rksine  polyester : elle  est faite dans  des  moules  rectangulaires  souples en 
klastomdre  de  silicone  dans  lesquels un fond de rksine  a  polymkrisk ; les rayons  sont 
inclus dans un mklange rksine-catalyseur c f  2% laissk polymkriser 24h au moins. , :. 
Les rayons  inclus ont ktk sectionnks  transversalement h 0.5 ou 1 cm de la base  suivant les espdces (h 
0.5cm pour Prochilodus niaricans et Colossoma macrovomum, et h Icm  pour PseudoDlatvstoma 
fasciatum). Le tronçonnage  a kt6 rkalisk  avec  une  scie h disque  diamantk (lSOMETR), BUEhXER 
Ltd.) en milieu alcoolique. Pour chaque rayon, 3 tranches successives de 200 h 300 pm ont ktk 
coupkes pour permettre plusieurs observations : une  tranche  a ktk microradiographike puis colorke 
(Cf 8 ci-aprks), sa  voisine  servant  de  tkmoin pour les observations  en  lumidre  transmise ou rkflkchie. 
Les vert2bres entikres ont pu &re sectionnkes frontalement sans inclusion h l'aide d'une scie 
manuelle. La section  a  ensuite ktk observke en lumikre  rkflkchie ou en lumikre  rasante. 
- Imprkgnation par la  rksine  polyester : 
La coloration histologique des  coupes transversales des  rayons  necessite  une  decalcification 
prhlable. En fait, la decalcification  peut  avoir  lieu  pour le rayon  entier  avant  sa  coupe : le rayon  est 
alors laisse dans  un  bain d'acide nitrique (le temps et  la dilution de l'acide sont variables suivant la 
taille du  rayon), puis il  est  rince  et  coupe  avec  un  microtome Ii  congklation (Cf fj precedent). Si la 
decalcification a lieu sur une coupe, cette dernikre doit &re assez fine (50 h 80pm) ; le temps 
d'action de l'acide nitrique est 18 aussi variable. 
Le colorant  histologique le plus  repandu  est  I'hkmatoxyline d'Ehrlich : la duree du  bain de colorant  est 
variable suivant le tissu. Les lames  color6es sont ensuite montees entre lame et lamelle dans une resine 
de montage  puis  obsesvBes  en  lurnikre  transmise. La coloration  a  pour  specificit6 de mettre en  evidence 
les LAC du tissu osseux qui apparaissent en violet plus ou moins fonce (un excks de colorant est 
supprime par un  passage dans de l'eau acetifiee). 
Les sections frontales des vertkbres peuvent être colorees par divers colorants histologiques : alizarine 
(Galtsoff, 1952), noir d'amidon (Kochkin, 1980), nitrate de cobalt et safranine (Du Buit 
1986). 
Bans notre  ktude,  une franche par rayon a kt6 color& (Cf 8 prkckdent pour l'obtention des tanches). 
Les &apes  suivantes  ont 
calciJication avec de l'acide nitrique (1 %) pendant 10 h 20 minutes. Il est souvent n 
d'inciser la rksine pour &iter le gonflement excessif de la p aration au contact  de  l'eau. 
Apr8s  &re  d$calc@&e, la tranche est rincke  abondamment it l'eau claire. 
- Coloration h l'hkmatoxyline d'Ehrlich pendant 10 h 1.5 minutes. s la coloration, la tranche 
est rince'e d l'eau courante.  Une fois que la prise de nt est jugke bonne,  la 
prkparation  est  montke  entre  lame  et  lamelle  dans une rksine  hydrophobe (EukitP) : il faut 
h nouveau  la  dkshydrater  (bains  d'alcool  successifs h 70", 9.5" et loOo), la passer dans le 
tolu2ne et la  monter. 
- Observation  au  microscope  en  lumi 
Les lames minces peuvent être traitBes par les techniques de microradiographie (Juster & al., 1965 ; 
Castanet, 1979 ; Meunier, 1984 ; Mugiya & al., 1985). Cette mtthode utilise l'opacit6 aux rayons X 
des sels de calcium des tissus min6ralisQ. La lame est posee sur un film haute resolution et expos& 
aux  rayons X. La densite de grains d'argent reduits sera d'autant  plus grande que la quantite de rayons 
X ayant traverse la preparation  est  importante  (Meunier,  1983) : sur le film,  les  zones  sombres 
correspondent il des zones tri3 peut riches en calcium ayant laisse penbtrer les rayons, et les zones 
claires il des regions  opaques  aux  rayons donc riches  en  sels de calcium. La microradiographie permet 
d'etudier des variations qualitatives de la mineralisation des tissus (Castanet & al., 1976 ; Mugiya & 
al., 1985 ; Meunier al., 1979), mais aussi quantitatives (Meunier, 1983, 1984). 
Bans la prksente &de, la technique de microradiographie a e'tk appliquke  directement sur les tranches 
transversales des rayons sans passer par des lames minces (Cf 9 prkckdent pour l'obtention des 
tranches). Le but &ait d'obtenir des  rksultats  qualitatifs sur la  minkralisation. ks conditions  pratiques 
de l'obtention des films etaient  strictes  (tranche  d'kpaisseur  constante,  rayonnement dktermint, 
dkvdoppement des plaques haute-rksolution h tempkrature constante). Ce travail a ktt! rkalist au 
Laboratoire d'Anatomie Comparée de I'Universitk de Paris 7. Les films dkveloppts ont ensuite t t k  
montks  entre  lame et lamelle  dans I'EukitP' et observis au  microscope en lumi&-e  transmise. 
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Autres techniques 
Il existe un certain nombre d'autres techniques  de  preparation des tissus osseux dans le but d'etudier 
l'ultrastructure et l'histologie fine, qui interessent moins la squelettochronologie. Ces techniques 
varith font  appel  par  exemple  aux  inclusions  dans  la  paraffine pour l'obtention  de coupes  fines  en 






II. METHODES NOUVELLES  DE  SCLEROCHRONOLOGIE 
1. Analyse  d'images ( A I )  : méthodes  d'aide et d'automatisation  des  lectures 
Depuis quelques a n n k s ,  l'utilisation de l'analyse d'images pour les lectures des pi&es  mineralis& 
de poissons s'est  developpk  de façon importante. D'un autre &te, le materiel informatique a pris un 
essor considerable et une trbs grande variete de systkmes d'A1 sont proposes actuellement sur le 
marche. I1 existe 3 types d'appareils : (1) les systemes associant un ordinateur (par exemple PC) 
avec un systkme de numerisation de l'image (carte) ; (2) les appareils ax& sur  l'AI dans lesquels un 
certain nombre d'operations d'analyse est  prevu sans exclure l'intervention de l'operateur ; (3) les 
instruments ayant fonction d'automates conçus pour un probleme determine (par exemple dans le 
domaine medical). Des soci6t6s ont developpe des programmes specifiques pour les besoins 
particuliers d'imagerie, qui sont  des outils d'aide h la lecture (entre autres), et qui sont appliques aux 
pieces  calcifi& : certains sont deja disponibles aux  Etats-Unis  (logiciel  OPTIMASTM de 
BIOSCANm) ; logiciel OPRS  (Optical Pattern Recognition  System) de BIOSONICW). Les objectifs 
de la pr&ente etude etaient de tester l'outil "analyse d'images" h plusieurs niveaux (de l'interactivitd 
a la lecture automatique). Seuls  les principes de base de  l'AI et le materiel que nous avons utilise 
seront present& ici('). 
1.1. Principe de l'analyse  d'images et materiel 
Principe 
L'image est la representation bidimentionnelle d'un objet h un instant et h un grossissement donne. 
Elle est obtenue h partir d'une image analogique (signal  continu) issue d'une camera video, qui est 
numerisk (signal discontinu). La camera peut &re couplk h une loupe ou h un microscope (ou 
d'autres sources), tous les types d'eclairage &ant permis. L'image numkrique est une matrice de 
points elementakes appel& "pixels" ou "points images" auxquels sont affectes des valeurs de 
densit& optiques (intensites lumineuses)  appelees "niveau de  gris" (en anglais "gray level"). 
L'AI permet une description quantitative des elements de  l'image (Coster & Chermant, 1985). Elle 
est r6alisee en 3 &apes  indissociables  mais  modulables : 
1. Acquisition  de  l'image. Elle est faite h partir d'une camera video et d'une carte permettant 
la numerisation. 
Pour  plus de prkision sur les principes et les traitements d'images, on pourra se reporter aux ouvrages 
g6n6raux sur l'analyse d'images : 
Rosenfeld A. & Kak A.C., 1982. Digital picture processing. Vol. 1 & 2. Academic Press, Harcourt Brace 
Serra J. , 1982.  Image  analysis  and  mathematical  morphology.  Academic  Press,  New-York,  61%. 
Coster M. & Chennant J.-L., 1985. Prkis d'analyse  d'images.  Editions  du  CNRS, Paris, 521p. 
Levine M.D., 1985.  Vision in man and  machine.  McGraw-Hill  Book  Compagny,  New-York. 
Jovanovich  Publishers. 
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2. Traitement  de l'image. Les traitements numdriques de  l'image visent h l'am8liorer en we 
d'une meilleure  visualisation  ou B quantifier l'information qu'elle contient. 
traction de I I ~ ~ ~ o ~ m ~ ~ ~ ~ n .  L'information (essentiellement des maures) est extraite 21 
partir de l'image traittie, sous forme  de pumktres morphomtitriques ou autres. 
Le materiel de base d'AI est repr8sent sur laflgure 5. La station d'AI utilis 
KONTRON ELEKTRONIC Ltd. (Kontron  Image  Analysis  Division) disponible au 
Montpellier. Ce systkme  est  coupl6 h un micro-ordinateur de type PC et utilise le logiciel %BAS 2.0 
et les librairies qui lui sont associ6es. L'unit6 de contrdle fonctionne avec un processeur 
26MMz (4Mbyte RAM). L'unit6 d'imagerie,  qui permet les conversions analogique/num6 
stockage des images  et leur traitement numerique, possede de grandes  capacites  avec  une  memoire 
d'images hautes densit6 de 4 pixels (soit 16 images 512*512 pi els). La cam6ra vid 
modkle Bosch Q'YK 91 D). 
L'IBAS peut  &re utilis6 suivant 3 voies. 
(1) Utilisation du logiciel en interact& Toutes les fonctions d'AI de base sont directement 
accessibles  individuellement.  Ceci est particulikrement  int6ressant pour les essais  avant 
la programmation. Les fonctions successives de traitements d'images peuvent &re 
assemblees  et  m6morisdes. 
langage C, en utilisant  les fonctions de traitements de base du logiciel ; le resultat  est 
appel6 "~TIQCRI''. La macro  permet d'exkuter automatiquement  une s 
d'opdrations pr6cises. 
librairies d a  fonctions de traitement disponibles  dans I'IBAS. 
(2)  Programmation  en  langage "interpreter ''du logiciel. Cette programmation  est r 
ation libre. Elle est realis e C. Elle fait appel  ux 
Dans la gresente etude,  les  niveaux (1) et (2) ont et6 utilises. Plusieurs macros ont $te developpdes 
en langage C pour les besoins spdcifiques de chaque manipulation (annexes 3 %I 8). Un guide 
sommaire d'utilisation de ces  macros sur  l'analyseur est  propose (annexe 2). 
Les images ont dt6 acquises B partir d'une loupe binoculaire. L'acquisition est instantank et ne 
prend que quelques millisecondes. Une fois les divers essais de mise au point rBalisQ, il est 
ndcessaire de travailler toujours dans des conditions standards, car les traitements d'images sont 
partieulikrement sensibles aux variations de l'acquisition des images (position des prdparations, 
grossissement, Bclairage ...). Les  images  ont une resolution de 512*512 pixels  avec 256 niveaux de 
gris (1 octet/pixel). Les  niveaux  de gris varient de O (noir) %I 255 (blanc),  avec toutes les  luminosites 
intermaiaires. 
1.2. Traitements  num6riques  de  l'image 
Les traitements numeriques  visent B ambliorer la qualit6  de l'image d'origine en  fonction  du 
jugement de l'observateur et  de la future exploitation de cette  image (informations qui  sont 
extraites). En  fait,  le but  principal est de sdparer les structures informatives du  fond de l'image. On 
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utilise pour cela des transformations numeriques des valeurs de gris de la matrice de pixels. Le 
traitement suit 2 voies : 
. le traitement en  niveau de  gris, qui permet de rehausser les contrastes ; 
. le traitement d'images binaires (image  en noir et blanc exclusivement, obtenue aprb  
seuillage, Cf 0 ci-aprb) ; c'est la morphologie mathematique. 
Nous  nous limiterons B decrire les traitements utilises dans le prQent travail. 
1.2.1. Images en niveaux de gris 
Le transfert de l'image depuis l'objet jusqu'a la  memoire de gris se produit toujours avec un certain 
bruit (imperfections de la source ou  du capteur). Les  images d'origine en  niveaux de gris, aprb leur 
acquisition, ne permettent donc pas une extraction directe des objets a analyser, a cause : de 
1'6clairage non uniforme, d'un bruit de fond (informations ininteressantes) trop important, d'un 
contraste insuffisant  (Coster & Chermant, 1985). II faut donc ambliorer le rapport signalbruit. 
Anamorphose 
Ce type de traitement est l'un des plus commun : il permet d'occuper au mieux la gamme des 
niveaux de gris soit en comprimant 1'6chelle soit en la dilatant. Les changements s'effectuent en '- 
recalculant la distribution des niveaux de gris de l'image (histogramme).  La nomalisution de . 
l'histogramme a 6te utilisk : elle etale les valeurs de gris de O B 255, et ameliore ainsi les 
contrastes. 
Filtres numériques linéaires , / .  
Chaque pixel de l'image est modifie par une fonction linbire de voisinage. Les filtrages sont utiles .- 
pour eliminer le bruit de l'image. 
Lefilfre  passe-bus a  et6 le plus utilise : pour un  pixel donne, il fait la  moyenne des niveaux de  gris B 
l'interieur d'une matrice rectangulaire de pixels centrk sur ce pixel. Ceci pour effet d'adoucir les 
contours de  l'image et d'eliminer les composantes spectrales de frequence elevee. Par exemple, pour 
un pixel et une matrice 3*3, chaque niveau de gris est affecte d'un coefficient de ponderation (il 
existe toute une variete de matrices de ponderations, encore appel& "musques") ; si tous les pixels 
ont le meme poids les  coefficients de la matrice sont Bgaux (l), et si le pixel central  a plus de poids 
on obtient le masque (2) : 
1 1 1  1 2 1  
(1) 1 1 1  (2) 2 4 2  
1 1 1  1 2 1  
Les filtres passe-bas les plus utilises dans la presente etude ont ette generalement des matrices de 
taille superieure B 10*10, ayant  un fort effet de lissage. Lesfilfrespasse-haut jouent le r61e inverse, 
ils mettent  en  evidence  les contours entre les plages de niveaux de  gris diffdrents. 
Les filtres en derivation des filtres passe-haut  mettent  en  evidence  les gradients de gris d'une image 
et conduisent B une meilleure extraction des contours des objets (Coster & Chermant, 1985). Le 
filtre Laplacien est un filtre commun pour ameliorer les frontibres de l'image, on lui connait 
plusieurs masques : 
6 1 6  -1 -1 -1 
avec 4 voisins 1 4  1 -1 8 -1 
O 1 6  -1 -1 -1 
L'un des filtres les plus utilisk dans cette &ude, similaire B un filtre passe-haut, a permis 
d'augmenter les contrastes locaux d'une image (type " 
effectue une difference ponddr6e entre l'image originale et l'im par un passe-bas. Ce type 
de traitement est d'ailleurs proche de celui  opdrd par un filtre Laplacien. 
Ces proc4ures calculent  la valeur de gris d'un pixel  en  effectuant des operations arithmetiques entre 
les valeurs du mQme pixel dans deux images quelconques. On peut ainsi r iser des additions 
d'images, des soustractions, des multiplications,  des divisions, ou d'autres operations voisines. 
Une operation arithmdtique a 6ttB particulikement interasante dans le cas  du traitement des images 
d'otolithes. Ces derniers offrent en  effet un problbme de pente lumineuse du centre vers la 
pdripherie, car  les structures centrales plus epaisses ont toujours une densite optique plus importante 
que les bords beaucoup plus fins. Ce phenombne de pente lumineuse a et6 r&olu par transformation 
logarithmique de l'image de d6part : cette image est divis par la m%me image liss 
filtre passe-bas. En  outre,  ce traitement n'altkre pas les diffdrences d'intensit6 dans la  succession des 
zones. 
P.%.2. Images binair 
L'image binaire est une image "tout ou rien", chaque pixel ayant une valeur de gris egale a 6 (noir) 
ou A 255 (blanc). L'image binaire est obtenue par segmentation d'une image en niveaux de gris. La 
segmentation consiste h sdlectionner la p ie de l'image qui fait l'objet  de la quantification. 
Le mode de segmentation le plus classique est le seuillage. Le principe est de retenir tous les pixels 
dont le niveau de  gris est inferieur ou superieur A un seuil donn6, ou compris entre deux valeurs- 
seuil (seuillage a 2 niveaux). Les pixels retenus (objets) sont en  g6n6ral  affect& d'une valeur de gris 
255 (blanc), et les autres constituent le fond de l'image au niveau O (noir). Certains types de 
seuillages tiennent compte des nuances de gris dans la structure des elements, et sont appel& 
"seuillages dynamiques". Dans cette etude, c'est le seuillage cf deux niveaux qui  a ette principalement 
utilise. 
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Tmnsfomtations d'images binaires 
Les transformations des images  binaires ont pour objectif de faire ressortir les objets que l'on veut 
etudier, ainsi que leur organisation. Elles font appel B la morphologie  mathematique, c'est B dire B la 
comparaison des objets B analyser  avec d'autres objets de forme connue. 
L'erosion et la dilatation sont  deux transformations de base. Elles consistent B balayer l'image avec 
un LZLment structurant (plusieurs  pixels) de taille et de forme constante. L'element structurant est un 
segment,  un carre, une croix (notre element structurant etait une croix de 5 pixels). 
L'Lrosion d'une image ne retient que les points oh 1'616ment structurant est inclus. Elle va 
La dilation ne retient que  les  pixels presentant une intersection  non nulle entre 1'616ment et la 
donc broder  principalement les contours des objets. 
zone detect& d'une image. Elle va donc augmenter  la taille des objets. 
Les autres operations classiques sont des combinaisons de  l'erosion et de la dilatation : 
l'ouverture est la succession d'une erosion et d'une dilatation par le mQme  element structurant 
la fermeture est la  succession d'une dilatation et d'une erosion par le mQme element 
; elle elimine les  plus  petits  objets sans affecter fortement les plus gros ; 
structurant ; elle associe les  objets tres proches. 
.. - 
Autres tmitements 
Diverses fonctions intdressantes ont et6 appliquh dans des buts spkifiques : 
,.  
. elimination de tous les objets dont l'aire est inferieure B une surface donn& (en pixels 
carres), ou comprise entre deux surfaces definies ; 
. contour d'un objet binaire ; il est facilement extrait et peut &re visualise en surimpression 
sur l'image(') ; 
. association de deux  images  binaires par des operateurs bool&ns dans une nouvelle image,  en 
calculant  la  presence  ou l'absence d'objet (pixels de valeur 255), avec tous les 
operateurs logiques  (et, ou, et/ou, non) ; 
. masque d'une image binaire sur une image en niveaux de gris ; sur cette dernikre, les pixels 
retenus seront ceux  qui  sont  associeS B un objet de l'image binaire. 
1.3. Applications B la  lecture d'âge : traitement  de  l'information 
L'application de l'analyse d'images pour  la reconnaissance de structures de croissance sur les pieces 
calcifides, necessaire A la determination de l'fige, depend du signal qui doit &re mis en evidence. 
Trois categories sont distingudes : (1) le signal  issu des kailles ; (2) le signal issu des 
macrostructures saisonnieres (otolithes,  pieces  squelettiques) ; (3) le signal issu des microstructures 
des otolithes. Il ne sera pas aborde ici le probleme de la reconnaissance des formes des pikes 
calcifih qui est utile B la discrimination de populations de poissons, et qui devient une autre 
(l) La surimpression sur l'image (ou overlay) consiste  a  affecter B certains  pixels  une  couleur  (diffdrente de 
noir,  blanc, ou gris),  qui est visualistse sur l'image en noir  et  blanc. Le ddplacement  du  curseur  active  par  la 
table 21 digitalide apparaît  en  surimpression. 
255 
6 
1 4 2 2 3 
55 
6 
Figure 6 : Profils types  obtenus  sur  des  axes de lecture fictifs  d'images de  pikes  calcifihs de poissons. 
a. Profil  obtenu h partir d'un image en niveaux  de  gris. Les informations  principales  extraites  sont les 
b. Profil obtenu B partir d'un image binaire. Les informations extraites concernent les 3 objets de 
maximums  et  les  minimums  et leurs distances  par  rapport h l'origine de l'axe de lecture. 
l'image (niveau  de gris = 255), et leurs dimensions  et  distances sur l'axe de lecture. 
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application de l'analyse d'images (De Pontual & Promet, 1988 ; Aps, 1990 ; Castonguay & al., 
1991). 
Dans  tous les cas, l'extraction de l'information issue des marques de croissance est faite le long d'un 
axe de lecture selectionne sur l'image  de la p ike  calcifi&. Les niveaux de  gris associh aux pixels 
formant cet axe sont memorish en fonction de la distance par rapport a l'origine : on obtient une 
courbe de  densith lumineuses  (niveaux de gris) le long d'un axe ; cette courbe est appel& ''profl2". 
Le premier probleme pour l'op$rateur est de choisir l'axe de lecture (axe du profil). Dans  la prhente 
etude, l'axe a toujours et6 choisi interactivement par I'intermediaire d'une table h digitaliser en 
selectionnant  un curseur se deplaçant en surimpression sur  l'image ; l'operateur dkidait donc de la 
region de la piece ob il allait extraire l'information. Le positionnement interactif a l'avantage de 
donner une certaine souplesse d'utilisation des pikes  calcifik. La definition de l'axe doit &re 
standardisee l'avance pour permettre les comparaisons entre les lectures successives. 
Toutes les informations sont tir& du profil sous forme de comptages et/ou de mesures (les distances 
sont d'abord mesurees  en  pixels). Le traitement de l'image est necessaire pour ameliorer le contraste 
entre les marques de croissance (objets), et eliminer le bruit sur le profil (essentiellement par un 
lissage pour les images  en  niveau de  gris et par seuillage pour les images binaires). Comme le profil 
rend  compte des variations lumineuses,  il donne une image bidimentionnelle des marques de 
croissances mg. 6) : celles qui sont lumineuses ont les valeurs de gris les plus e l e v h ,  et celles qui 
sont sombres ont les valeurs les plus faibles. Le but est donc de discriminer les maximums ou les 
minimums du profil qui correspondent h des marques  r&lles. L'algorithme conduisant h la 
detections des objets du  profil a suivi 2 voies : 
1. Pour les images  en  niveaux de gris mg. 6.a), les  maximums  et les minimums  du profil sont 
les points d'inflexions de la courbe. Dans notre etude, ces points ont ette recherches 
grBce h une regression mobile (calcul& sur 5 pixels voisins) se deplaçant, pixel par 
pixel, le long  du profil. Lorsque la pente de la droite  de regression change de signe, on 
localise un point d'inflexion : si le changement va du + vers le -, on localise un 
maximum, et si le changement va de - vers +, on localise un minimum. Tous les 
maximums et minimums du profils sont detect&. L'algorithme doit ensuite trier les 
points d'inflexion en fonction de parametres specifiques (distances minimales, valeur 
locale de gris ...) issus d'essais prdliminaires pour la validation des marques de 
croissance retenues. 
2. Pour les images  binaires mg. 6.b), la  detection et le comptage d'objets sont plus faciles. Le 
debut de l'objet est enregistre sur le profil d&s que la valeur de  gris passe de O h 255. 
Inversement, la fin de l'objet est localisk di% que la valeur de gris passe de 255 h O. 
Un programme de conversion des distances en  pixels en distances millim6triques a et6  developp6 de 
façon h obtenir des mesures  en dimensions standards (annexe 7). Ce programme utilise une mire de 
1 mm de diametre. Les possibilith de resolution de l'images sont alors tres interessantes, les 
distances minimales entre deux pixels pouvant descendre jusqu'h 3 Fm environ avec notre materiel 
(loupe binoculaire). 
t 
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Figure 7 : Organigramme des sp6ratisns effectuh en imagerie p u r  la lecture des pikes calcifi6e.s de 
pissons. 
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Signal des t h i l l e s  
La structure de croissance de base  de l'&aille &ant le circulus, il doit donc &re considere comme 
objet de l'image B quantifier. Les  images d'&ailles ont  et6  acquises  en  lumikre  transmise. La relative 
homogeneit6 lumineuse des circulus incite h travailler sur des images binaires obtenues aprks un 
seuillage de niveaux de gris. Ceci a aussi  et6  applique  dans plusieurs etudes anterieures (Troadec & 
Prouzet, 1986 ; Gandelin & Laval, 1987). A l'oppos6, certains auteurs pensent que le seuillage 
dimine des circulus, et  que le travail sur des  images  en  niveau de gris est preferable (Szedlmayer & 
al., 1991a).  Les  images  binaires  des  ecailles ont et6 utiliseeS ici. Le comptage  des circulus sur les 
images binaires est assez  ais6 (Cf 4 prkedent), ainsi  que les mesures des distances intercirculus. 
Signal des macrostructures 
Pour detecter les macrostructures, le travail a toujours et6  realis6 sur des images  des  pieces  calcifi& 
en niveaux de gris, en lumike reflechie sur fond noir. Les zones opaques sont donc lumineuses 
(niveaux de  gris de valeurs Blevees)  et les  zones  hyalines  sont  sombres  (faibles  valeurs de  gris). Les 
maximums  du profil sont donc des zones  opaques  et  les  minimums des zones  hyalines. 
Signal des microstructures des otolirhes L 
Les images des microstructures des otolithes ont et6 acquises sur des lames minces en lumike -zI 
transmises. L'alternance des  zones  opaques  et  hyalines est semblable B celle des macrostructures (a 
plus petite echelle). Des images  en  niveaux de  gris ont donc et6  utilisees. 
c . . .  
1.4. Programmes dCvelopp6s dans  la prhente Ctude 
Les  programmes de lecture de l'fige ddveloppes et utilises dans  la presente etude  ont tous suivi la 
mQme demarche de base m g .  7), sachant  que le rythme de d6p8t  des structures de croissance &ait 
connu  par ailleurs. Plusieurs types de programmes  ont 6t6 developpes en fonction  des  espkces  et des 
pieces calcifi6es (le mode d'utilisation des programmes est indique dans un manuel sommaire, 
annexe 2) : 
- Lecture automatique  des  marques de croissances sur les otolithes d'Anguilla anguilla 
(annexes 3 et 4). 
Matkriel : otolithes in  toto. 
Objecfi$s : compter,  mesurer  automatiquement les macrostructures, et sortir les donnks 
- Lecture automatique des marques de croissances sur les otolithes de Lethrinus nebulosus 
sur lecteur. 
(annexe 5). 
Materiel : otolithes in  toto. 
Objecfi$s : compter,  mesurer  automatiquement  les macrostructures, et sortir les donnees 
- Lecture interactive des  marques de croissance sur les otolithes (application  pour Colossoma 
sur lecteur. 
macropomum, annexe 6). 
MatbrieZ : otolithes color&. 
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Object@ : prendre des mesures interactivement (sur &cran) et sortir les donn 
lecteur. 
En pxdl&les, des progrmes  utilitaires  ont et6 d6veloppQ : 
- Conversion des 6chelles @assage de pixels  en  millimbtres) (annexe 7). 
mdllioration des marques de croissarace pour 
- Essais  de  traitements de diverses  pieces  calcifi 
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2. Analyse chimique des otolithes : la rktrodiffusion en MEB @ 
Cette nouvelle methode a ette mise  au point dans le cadre de cette etude et n'engage pour l'instant 
que la responsabilite de l'auteur. 
2.1. Principe du  microscope  Clectronique 21 balayage (MEB) 
En MEB, le r&ultat d'un faisceau incident d'dlectrons (6lectrons primaires, en anglais "primary 
electron") venant bombarder la preparation est analyse. I1 donne des images de la surface de cette 
preparation. L'analyse des  ignaux est faite principalement  selon deux voies : les electrons 
secondaires (en  a glais "secondary electron") et les electrons r6trodiffis6s (en anglais 
"backscattered electron"), conduisant  respectivement  aux  images secondaires (en anglais "secondary 
image") et aux images retrodifisees (en anglais "backscattered image") (Maurice & al., 1978 ; 
Robinson, 1989). 
Les electrons secondaires sont ceux qui sont eject& des couches peripheriques des atomes par 
le bombardement  du  faisceau  incident. Lorsqu'ils sont  analyses, ils donnent une image 
du relief de l'tkhantillon. C'est l'image classique obtenue en MEB, encore appel& 
" image  secondaire'' .
Les electrons du faisceau incident sont aussi devi& par les noyaux des ions lourds qu'ils 
rencontrent. Les electrons devies ressortant sont les electrons retrodifis&. Leur 
analyse donne une image qui depend alors des numeros atomiques moyens des points 
d'impacts sur l'echantillon. Plus le numero est eleve et plus l'image rktrodimske est 
claire. Elle depend de la constitution superficielle de l'echantillon : si la surface est 
chimiquement uniforme (un ou quelques atomes majoritaires), l'image retrodiffish 
correspond h une image chimique. S'il existe un relief de la surface de l'echantillon, 
l'image r6trodiffis& rend  compte zi la fois du relief  et de la chimie. 
Le bombardement d'un echantillon par  le faisceau  incident d'electrons primaires a  un autre effet : les 
elements touches absorbent de 1'6nergie et degagent des rayons X avec des niveaux d'energie 
specifiques lorsqu'ils retrouvent leur &at originel. L'analyse du spectre de diffraction aux rayons X 
(en anglais "energy-dispersive X-ray analysis") permet d'identifier et de quantifier la composition 
&mentaire de l'echantillon au point d'impact, pour  tous les elements lourds h partir du  Na. Cette 
analyse d6truit  localement une petite surface de l'echantillon. 
2.2. Cas des otolithes 
Les otolithes de poissons sont formes de cristaux de carbonate de calcium (aragonite) enrobes dans 
une matrice proteique (Cf 0 1.2.1.1 .). Les variations des ddpi3ts peuvent se refletter dans les 
@ Une partie de ce chapitre fait l'objet d'un article : Panfili J., 1992. Analyse chimique des mnes de 
croissance des otolithes de poissons. In : Tissus durs et âge individuel des Vertébrés, Colloque National, 
Bondy, France, 4-6 mars 1991, Baglinikre  J.-L. , Castanet J., Conand F. & Meunier  F.J. (a.), Colloques  et 
SBminaires  ORSTOM-INRA, 143-147. 
P 
Figure 8 : Spectre de diffraction aux rayons X d'un otolithe de pisson (exemple de Colossoma mamopomurn, 
Sermalmidae). I1 est obtenu localement sur la coupe transversale. Le wu1 &l&ment lourd identifie est le 
calcium dont les  trois pics d'gnergie camct6istiques apparaisseut. 
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variations de la mineralisation des zones de croissance. Une analyse de la constitution chimique des 
zones renseigne sur les cycles de dep8ts. 
Pdparation des otolithes et observations 
Les .otolithes ont kt6 preparb avec la methode dkrite au 0 1.2.3.1. pour le MEB  (sauf  la 
d6calcification) : ils ont et4  inclus dans de la rbine polyester, coup& selon leur plan transversal ou 
sagittal, polis  avec de la poudre d'alumine, et mbtallisb au carbone sous vide avant leur passage au 
MEB. Ils n'ont pas et6 dkalcifi6s et prbentaient donc une surface totalement lisse et uniforme. 
Toutes les observations ont et6 r&dis& sur un MEB modble STEREOSCAN 360 (LEICA) au 
Laboratoire de Microscopie Electronique de l'Universit6 des Sciences et Techniques du  Languedoc. 
Les images en MEB ont et6 r6alish avec une energie de 20KV. Les images secondaires ont et6 
obtenues  avec des courants du  filament de 3A et de la sonde de 600pA, et les images r6trodifiscks 
avec des courants de 3A pour le filament et de lOnA pour  la sonde. 
Spectre de diffraction aux rayons X 
Le spectre de diffraction aux rayons X a  et6 r a i s 6  sur des otolithes de plusieurs espkces (Anguilla 
anguilla (Anguillidae), Colossoma  macropomwn (Serrasalmidae), Lethrinus  nebulosus (Lethrinidae), 
Polydactylus quadr@lis (Polynemidae), Prochilodus nigricans (Prochilodidae), Pseudoplatystoma 
fasciatum (Pimelodidae)), sur des plans de coupe sagittal  ou transversal, et dans plusieurs regions de 
la coupe. Le spectre a ette dtabli sur une durde r&lle de 20 secondes. 
Dans tous les cas, les spectres sont treS semblables W g .  8) : le calcium  est le seul element lourd qui 
ressort de l'analyse, en donnant 3 pics dans ses valeurs d'dnergie specifiques. Ce resultat n'est pas 
t r b  etonnant puisque la min6ralisation est sous forme de carbonate de calcium. Pour d'autres 
espkces, le spectre de rayons X est identique (Mugiya, 1990), prouvant que le Ca est l'element 
largement majoritaire (Coutant, 1990). 
Images en MEB 
Comme le calium est l'element lourd pr6ponddrant, le but est de doser semi-quantitativement ou 
quantitativement 1'616ment Ca, susceptible de refleter les variations de la calcification pendant la 
croissance. Donc dans le cas de l'otolithe, la retrodiffusion est engendr& essentiellement par le Ca. 
Comme  la preparation est polie,  il n'y a pas de variations topographiques de la surface et seule la 
constitution chimique entraîne une retrodiffusion : l'image retrodiffusee est alors une image 
chimique  ou une image de la mineralisation  (teneur  en  Ca). Sur l'image retrodifis&, 
les zones claires sont celles prbentant des elements lourds, donc riches en  calcium ; 
les zones sombres sont celles  renfermant des elkments  lbgers, donc pauvres en calcium. 
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Figure 9 : Images  en  microscopie  Blectronique B balayage  du  même otolithe  poli  sur  son plan sagittal.  Otolithe 
de Colossoma mamopoms.m  (Serrasalmidae). Berre = Imm. 
a. Image  secondaire  (filament I=  3.13A ; probe I=600pA). Aucune  zonation n’est  visible. 
b. Image rétrodiffusée = image chimique = image de la minéralisation (filament 1=3.13A ; probe 
I =  1OnA). Une  nette  zonation  apparaît. 
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Pour un  mQme otolithe poli (fig. 9),  l'image secondaire (fig. 9.a) montre  la surface uniforme  et sans 
relief, alors que l'image r6trodifisk fig. 9.b) laisse apparaître une nette zonation, avec une 
alternance de zones  ombres  et de zones claires, signes d'une teneur  en  calcium  diffbrente, 
respectivement pauvres et riches en Ca. Classiquement, pour etudier la structure des otolithes en 
MEB, on utilise les images  secondaires aprh une dkalcification de la surface des coupes (l'attaque 
acide Cr& ainsi un  relief de surface). 
La r6trodiffusion  appliqude  aux otolithes ne  permet en fait qu'une quantification relative de la  teneur 
en Ca, et  donc de la min6ralisation. Si  le dosage d'une zone prkise aboutit A la connaissance de la 
concentration en Ca, l'image retrodiffusee devient alors une image quantitative. D'autre part, les 
variations de la  min6ralisation  peuvent &re interprdth en  terme d'age si  on connait par  ailleurs la 
fr6quence de leur dep8t.  Dans notre etude, la r6trodiffusion est appliquk pour obtenir des 
informations qualitatives des  zones de croissance. 
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III. VALIDATION @ 
La "validation" est un terme synthetique qui d&igne la connaissance exacte de la chronologie de 
formation des marques sur les pikes  calcifih. Ce mot, dont la signification n'est pas trks bonne, 
exprime l'id&  qu'il  n'est pas possible d'aboutir B des estimations correctes de l'fige individuel, sans 
connaître pr&ist?ment les identificateurs des marques et leur periodicite. Depuis la revue alarmante 
de Beamish & McFarlane (1983) indiquant que 35% des publications sur l'fige ne comportaient pas 
de validation, la litterature sur le sujet s'est bien d&elopp&, et les etudes donnent la plupart du 
temps les preuves de  ce qu'elles avancent  (mais  pas toutes). 
Pour un poisson pris au hasard dans le milieu naturel, il est impossible de connaitre son fige absolu 
(veritable). C'est B ce niveau que reside la dificulte, et il faut passer par des artifices pour aboutir B 
des donn6es fiables. I1 existe plusieurs  methodes  conduisant B la connaissance de la chronologie des 
depots des structures de croissance. I1 sera propose ici une repartition des methodes  en categoriedl) : 
validation directe, validation semidirecte, validation indirecte et verification. Cette derniere 
m6thode n'est pas consid&& comme  une  validation sensu stricto. 
1. Validation directe 
Dkfnition : la validation directe aboutit B la connaissance de l'fige B partir d'une piece 
calcifi& d'un unique individu grfice h la prise en compte d'un repere temporel precis 
par rapport aux marques de croissance. Deux voies y aboutissent : le marquage ou 
l'&levage de poissons. 
1.1. Marquage  de poissons 
Le terme "marquage" regroupe en fait les ettapes de capture des individus, marquage, deversement 
dans le milieu naturel, puis recapture B un  moment precis. L'intervalle de temps separant le 
deversement de la recapture est  donc  connu  avec precision. 
1.1.1. Marquage externe 
Le marquage externe des. poissons  est  un procddde extremement  rkpandu qui conduit B des 
connaissances variees en dynamique des populations. Suivant les types de marques, on r d i s e  
marquage  individuel  ou par lots. Dans le cas des validations de l'fige, son utilisation est plus limit& 
puisque les pieces calcifiees ne sont  pas  directement marquhs. Il est utile dans deux cas : 
@ Le texte  en  italique  fait  réfdrence  aux  méthodes  qui  ont  dt6  utili& dans le pr&nt  travail. 
Cette  &paration et les termes employ& (validation directe, semidirecte, indirecte, vdrification) sont 
propres il ce travail et  on pourra  trouver  d'autres  ddfinitions  des  mdthodes dans la  littérature. 
(1) pour reperer (individuellement  ou  par lots) des  individus ayant subi un  marquage interne 
(2) pour repkrer  individuellement des individus  chez  lesquels on a pr6leve une piece calcifi 
(Cf 5 ci-aprks) ; 
sans affecter leurs chances de survie. 
Le cas (2) n'est envisageab1 e pour le pr6lkvement  d ailles (Beamish cFarlane, 1983 ; 
atlock & al., 1987 ; Beall amine, 1988), ou parfois p u r  celui d'une partie du rayon (Rochard 
, 1991). Les marques de croissance de la piece consider au  moment de la 
capture (marquage) et a la recapture. 
1.1.2. Marquage  interne (ou vital) 
I1 consiste B utiliser un  marqueur qui s'incorpore aux  tissus calcifib au  moment  du  marquage et qui 
constitue un  repkre  temporel 3 la recapture. 
La principale methode est fondde sur la propiete de certains composes chimiques de se fixer 
sblectivement sur les surfaces calcifiks en voie de mineralisation. On connait depuis longtemps 
plusieurs marqueurs pour les Osteichthyens : les tetracyclines (Weber & Rigway, 1967 ; Meunier, 
1974 ; Meunier & Boivin, 1974 ; McFwlane & Beamish, 1987 ; inter alia), la fluoresceine ou 
calceine (Meunier, 1974 ; Meunier & Boivin, 1978 ; Wils 
Beckman & al., 1990), l'orange de xylenol  (Meunier,  1974), 
Tsukamoto, 1988). Ces substances ont d'ailleurs un spectre large et sont actives pour les tissus 
calcifids de tous les Vertebres ; elles ont d'abord et6 expdriment s chez les %&apodes. Tous ces 
compos& ont en outre la capacite d'bmettre une fluorescence de couleur spkcifique lorsqu'ils sont 
soumis h une lumikre ultraviolette, et sont donc  rep6rabIes B posteriori : jaune pour la tetracycline, 
jaune-vert pour la fluoresceine, et rouge pour l'alizarine et l'orange de xylenol. L'incorporation se 
fait 2 des doses variees. la cdcdine semblant  donner des rbultats Iegkrement  moins  bons 
(Tsukamoto, 1988). 
La tetracycline (CHTC)  est le marqueur interne le plus utilise et a donne d'excellents resultats  pour 
de nombreuses esp&cees. C'est un. antibiotique il spectre large qui est vendu  sous les noms 
"chlorhydrate de tetracycline" ou  "oxytetracycline. L'incorporation de la tetracycline par 
l'organisme est realisee suivant plusieurs voies : 
1. Balnhtion. Cette technique est surtout utilisk pour les jeunes poissons. On  fait subir aux 
individus  (larves) des bains  plus  ou  moins prolong& dans des solutions de concentration 
precise : 1-2h B 100-500 mgCHTC/l dans NaCl 1% (Hettler, 1984) ; 1 1h 2 250 
mgCHTC/l (Schmitt, 1984) ; 12h B 600mgCHTC/1 (Dabrowski & Tsukamoto, 1986) ; 
12h/jour pendant 4 jours 2 50 mgCHTC/I (Lorson & Mudralc, 1987) ; 24h il 200-300 
mgCHTC/l (Tsukamoto, 1988). Pour marquer un nombre de larves plus important, 
certains auteurs preconisent d'augmenter les concentrations de larves (Secor & al., 
1991), ou d'acc6lerer les temps de traitement  en  plongeant les larves quelques  minutes 
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en solution hyperosmotique (NaCl 5%) puis dans du CHTC 1 % (Alcobendas & al., 
1991). D'autres etudes  indiquent que le marquage  des embryons dans l'oeuf est  possible 
(Tsukamoto, 1985 ; Ruhl6 & Grieder, 1989 ; Muth & Bestgen, 1991). Pour les larves, 
le marquage  multiple (plusieurs incorporation de fluorochrome) est possible en separant 
les  bains successifs de quelques jours (Tsukamoto, 1988 ; Hendricks & al., 1991). Des 
concentrations trop importantes de CHTC  peuvent  entrafner la mort des larves (Nagiec 
&al, 1988). 
2. Incorporation dans l'aliment. Cette technique propos&  par  Weber & Rigway (1967) n'a 
pas trouve de nombreux  adeptes par la suite. 
3. Injection intrap6ritonble ou intramusculaire. C'est la technique la plus repandue pour 
marquer les poissons juveniles et adultes ; elle est t r h  largement document& dans la 
litterature. Les injections de CHTC B une concentration trop dlev& entrainent la  mort 
des poissons (Meunier & Boivin, 1978 ; McFarlane & Beamish, 1987). Meunier & 
Boivin (1978) estiment que des concentrations de 50-100 mgCHTC/kg de poisson 
n'affectent pas la croissance ulterieure. McFarlane & Beamish (1987) preconisent des 
injections B 25-35 mgCHTC/kg de poisson. I1 semble que les concentrations allant de 25 
B 100 mgCHTC/kg, et surtout de 50 mg/kg,  soient  acceptables dans tous les cas pour 
des especes variees (Meunier & Pascal, 1981 ; Babaluk & Campbell, 1987 ; Babaluk & 
Craig, 1990 ; Bumguardner, 1991 ; Hall, 1991 ; Murphy & Taylor, 1991). Les 
marquages  multiples sont possibles en  injectant les poissons B pluqieurs periodes 
separees dans le temps  (de quelques semaines  ou  mois). 
Les fluoromarqueurs sont rkveles sous une lumiere ultraviolette de longueur d'onde allant  de 390 2 
490 nm. Ils sont incorporh tres rapidement par les tissus, en  quelques heures, et perdurent ensuite 
plusieurs ann&. Sur les preparations des pieces calcifi&s, le marqueur incorpore se  prhente 8 
comme un mince anneau fluorescent au sein des structures de croissance : il sert donc aussi bien B 13. 
estimer la chronologie de formation des macrostructures (pour  toutes les pikes calcifides)  que des 
microstructures (pour les otolithes). L'incorporation d'une dose optimale de marqueur  ne  semble  pas p. 
affecter la croissance (Meunier & Boivin, 1978). 
Une autre technique de marquage interne des pieces calcifi&, largement moins utilisk que les 
prdc&Ientes,  et appliquk pour les otolithes, consiste B faire subir un stress aux poissons. Ce stress 
peut &re un choc thermique, une  manipulation, une anoxie, un jellne, une injection de produits etc.. . 
I1 induit alors sur l'otolithe une forte discontinuite structurale, reperable par la suite (Mugiya & 
Muramatsu, 1982 ; Bergstedt & al., 1990 ; Buckley & Blankenship, 1990 ; Volk & al., 1990). Les 
manipulations de marquage au sens large du terme ne sont peut &re pas sans repercutions sur les 
croissances ulterieures des individus. 
Dans la prksente  ktude, le  chlorhydrate  de  tétracycline  a pu Stre utilis6  comme  marqueur vital. Une 
unique  injection  intrapkritonkale  a  ktk  administrke h chaque poisson (Anauilla  anauilla) h raison  de 
15 mgkg de poids frais de poisson (en solution isotonique cf 0.6% de NaCl). Le protocole de 
marquage  &tait  tr2s prkcis (Cf 0 Deuxi2me Partie U.D.). Les otolithes rkcupkrks ont ktk observks 
avec un microscope h kpijluorescence Olympus BH (lampe HBO IOOW, Jîltre W B  h 450 nm). G? 
microscope  a ktk mis h disposition par le kboratoire d'Hydrobiologie  Marine et Continentale de 
1'U.S.T.L. 
1.2. Elevage 
Les manipulations de marquage-recapture prkaentes impliquent souvent que les 
relilchh dans les conditions naturelles du  milieu  pour  que les rbultats soient  significatifs  (au  moins 
pour les poissons adultes,).  Les  experiences men e absolu  aux  individus. 
Le seul reproche que l'on puisse leur faire es trop loin des conditions naturelles. 
Cependant, dans le cas des lames et de l'examen des microstructures sur l e s  otolithes, la 
maintenance  en$levage  pFndant  plusieurs jours,  voire plusieurs semainess,  don 
experimentations de validation tres intecessantes. L'examen des otolithes de larves 
seulement  maintenues en captivite est souvent cite dans le cadre d'etudes sur la chronologie 
microstructures 
ihara, 1987 ; Lag 
maintenance de larves marquees d'un fluorochrome ( 
2. Validation semi-dir te : apparition marginale des strustur de croissances saisonnik 
Jabfinition : la validation semi-directe necessite l'observation des marques de croissance 
sur un grad nombre d'individus. Le rhultat est une moyenne sur un ensemble 
d'observations. 
Cette  m6thode permettant d'aboutir h la connaissance  de la chronologie de la  formation des marques 
de croissance sur une pikce calcifi& quelconque est sans doute la plus couramment utilis 
scldrochronologie. Elle nec te une  collecte replibre dans le temps  en  fonction  du cycle des 
marques de croissance 6tud : cycle quotidiens @eu utilis@), cycle saisonniers ou autres cycles 
plus longs. La methode consiste B observer la bordure des pikes calcifih, h sdlectionner une 
marque donnee, et h suivre sa formation dans le temps  pour la population Bchantillonnk. La marque 
en question  doit &re  sufisament precise pour en deceler sa formation h I'extrQme  bord de la pike. 
Deux  modes d'etudes sont  possibles : 
bservatisn qualibtiv . Elle consiste juger  de la prQence ou de l'absence de la marque 
considdrda sur le bord de la pi&, et B exprimer le resultat en 96. L'evolution du 
pourcentage au cours du  temps est ensuite etudi 
- Observation quantitative. Elle consiste h mesurer les distances separant les dernikres 
marques, du bord de la piece. L'axe de mesure doit &re standardise. La distance 
marginale est la distance separant la dernike marque  du  bord.  La distance  marginale 
relative est le rapport de la distance marginale sur la distance separant les deux 
dernieres marques.  La  premiere,  qui est une distance absolue, est utilisk pour travailler 
sur les  classes  en fonction d'un nombre  individuel de marques  pour  compenser les effets 
dos h la rawtion de la croissance avec l'ilge. La seconde est moins sensible aux 
variations de croissance  puisque  les  mesures  sont relativish. En  g6n6ral, l'observation 
quantitative de  la marge  ne  peut  etce  appl t?e pour  les jeunes de l'anndes (sans 
marques), sauf si on fait une hypothese sur 1 ivalence entre la periode de naissance 
et celle de la  formation  de  la premiere marque. 
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Dans  notre ktude, les mkthodes de  validation  semi-directe  de l'apparition des marques  de  croissance 
ont kt& appliqukes pour l'observations des macrostructures h cycles  saisonniers.  Plusieurs  espPces 
ont ktk prises en considkration : Anauilla anguilla, Colossoma macrouomwn, ProchiIodus  niaricans 
et Pseudoulatvstoma fasciatuq. 
3. Validation  indirecte avec les distributions de  longueurs 
On regroupe ici toutes les methodes  qui  aboutissent A des estimations statistiques de l'age,  que  l'on 
compare a celles obtenues grace 2 l'observation des marques de croissance (estimations de l'age 
individuelles). I1 existe une tres grande varidte de validations indirectes de ce type, qui  ne sont pas 
des validations sensu stricto. 
Dans notre ktude, la seule validation de ce type utilis6e a consistk h comparer les longueurs 
observkes des poissons ayant n  marques  avec les longueurs  rktrocalculkes (Cf 0 IV.) des poissons h 
l'apparition de la niPme marque. 
4. Vkrification par des  comparaisons  de plusieurs pikes 
Cette vdrification n'est pas .une validation de la chronologie de formation des marques (c'est a 
l'origine un terme anglo-saxon). La verification par la comparaison de plusieurs pikes  calcifih ' 
consiste d'abord ZI denombrer des marques de croissance choisies sur deux  pieces  au  moins,  ou grace 
a deux lecteurs diffdrents au moins. Ensuite, les valeurs obtenues pour les lectures separ&s sont 
comparees  par des tests statistiques (Cf 0 DeraiPrne Partie I.B.3.2.2. pour les formules des tests). 
Les resultats  renseignent sur la  concordance entre deux lectures donndes (ou plus). Si la chronologie 
des marques est inconnue, cette verification  permet d'emettre des hypothhes sur (1) les scdnarios de 
croissance des pieces, (2) les biais de lectures apportes par telle ou telle piece, (3) les differences 
d'estimations d'age apportees par plusieurs etudes separ&s. Si la chronologie des marques d'une 




Dans  notre ktude, cette vkrijkation a ktk utiliske pour choisir  une  piPce parmi plusieurs losque l'on 
dkbute  une  ktude  de  sclkrochronologie. Le choix  a port6 sur les piPces  qui  donnaient les rkponses les 
plus cohkrentes  aprPs des lectures  rkpktkes  entre plusieurs lecteurs ou pour plusieurs mkthodes de 
prkparation, sans qu'il n 'y ait eu d'ktape prkalable  de validation. 
1 
71 
I IV. UTILISATION DES DONNEES "AGE INDIVIDUELI~ @ I 
1. Stratkies dbmographiques  et  dynamique de populations  exploit& 
L'tige sert h evaluer les &apes de la chronologie de la vie : recrutement, Age h la maturite sexuelle, 
moments de la reproduction, longevite, mortalite, croissance etc.. . 
En dynamique des stocks expioith, l'Age intervient pour donner la structure en classes d'lge des 
populations et de la composition des captures. I1 est indispensable dans les programmes de gestion 
des pecheries (voir Vibert & Lagler, 1961 ; Hofstede, 1974, pour revue). 
2. Croissance 
L'evaluation de la croissance a  et6 la seule application de l'estimation de l'tige envisagee dans cette 
etude. Elle a  et6  limit& h quelques  cas particuliers. L'etude de la croissance des poissons consiste h 
suivre l'evolution de leur taille (longueur, poids) dans le temps (Age). 
2.1. Modkles 
La demarche formelle aboutissant au modele de croissance consiste h rechercher la fonction 
mathematique qui s'ajuste le mieux aux points experimentaux. I1 existe un certain nombre de 
modeles plus ou  moins  bien  adaptes pour decrire la croissance des poissons  en fonction de leur stade 
de developpement. On pourra trouver dans le travail de Lasserre (1976) une description precise des 
modeles de type formel, linhires, lindarisables  ou  non-lineaires.  On recherche souvent la meilleure 
formulation qui permette de comparer  la croissance des poissons.  Les principaux modeles de 
croissance Lt=f(t), oh t  est une unite temporelle et L la  longueur 3 l'tige t, sont les suivants : 
avec : 
Lt = a + bt linBaire 
Lt = atb puissance 
Lt = aebt exponentiel 
L, = ae -&(-Kt) exponentiel de Gompertz (1  825) 
L, = a / [ 1 + e-b(t-4 1 logistique de Verhulst (1 845) 
L, = L, 1 - e -W-W 1 Von  Bertalanffy (1938) 
Lt = L, [ 1 - e(-K(t-to) + a*sin2r(t-ts)) ] Pauly & Gaschiitz (1979, in Moreau, 1987) 
(Von  Bertalanffy  avec variations saisonnieres) 
& : longueur A l'âge t 
L, : longueur  pour  laquelle  l'accroissement  est  nul (thhrique) 
to : âge pour lequel L=O (thhrique) 
ts : temps  entre tO et le dBbut de la  première  oscillation de croissance 
a, b, c : constantes 
K : coefficient de croissance  (constante) 
@ Seul un rappel très sommaire de l'utilisation des dom& "âge" est fait ici, avec une prkision sur les 
mdeles de croissance  utili& dans le  cadre de cette Btude. 
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Le modele le plus utilise dans la litterature est celui de Von Bertalanffy (6), malgr6 ses resultats 
souvent biaises (Moreau, 1987). I1 existe de nombreuses  methodes  permettant de calculer tous les 
paramktres des equations. 
Dans la presente etude, seules les equations (5)  et (6) ont et6 utilisees. Les calculs des parametres de 
ces equations non linkaires ont et6 r6alisB.s par iterations gr%ce au logiciel GENSTAT 5 Release 1.3, 
implant6 sur station SUN/UNIX (ORSTOM, Montpellier), sauf mention  speciale  (Cf 0 Anguille). 
2.2. RCtrsw lcul 
Le r6trocalcul est une methode mathematique permettant de calculer la taille d'un poisson A une  date 
anterieure, grace aux  mesures des marques de croissance sur l'une de ses pieces  calcifiees (voir 
Francis,  1990, pour revue). I1 est base sur l'existence d'une relation  entre la taille du poisson et la taille 
de la piece calcifiee 2 tout instant t. Il est necessaire de disposer de marques de croissance dont on 
connait  la chronologie du dep6t. 
Les relations liant la taille du poisson et celle de la piece calcifiee sont variees, lineaires ou non 
lineaires, et les formules de retrocalcul plus ou moins complexes. Dans cette etude, il a et6 choisi 
d'utiliser la formule developpee par Whitney & Carlander (1956, in Francis,  1990). Elle est basee sur 
la proportionnalit6 des tailles individuelles et des accroissements au cours du temps. Deux &apes sont 
indispensables : 
1. Calcul de la relation liant la taille du poisson h celle de sa pi&@ mintraliske. On fait la 
regression (1) de la  longueur  du  poisson (E) sur la  longueur d'un axe standard de la piBce 
6). Le modele de regression, lineaire ou non, qui s'ajuste le mieux aux donnees est 
choisi. 
Si le modele de regression (1) est liniaire (ou linhrisable), 
(1) L = a + bR (a et b, constantes). 
2. Mesures des marques de croissance retenues SUT l'axe de r&fkrence (poissons capturks) et 
rktrocalcd. La longueur il la ibme marque (Li) est calculee en fonction de la longueur du 
poisson A la capture (LC), de la taille de l'axe de reference 2 la capture (RJ, et de la 
longueur de la ikme marque sur cet axe 6 i). La formule de retrocalcul  est alors : 
(2) Li = [ (a + bR i) / (a + bR ,) ] * E 
Si le modele de regression (1 )  est non lindaire, l'equation du  retrocalcul se complique (il n'a pas 
abord6 dans ce travail). 
Les modeles de regression ont et6 calcules 2 l'aide  du logiciel de statistiques STATGRAPHICS (R) 2.6 
(Statistical Graphics System  by  STSC  Inc., PIus*WareTM Product 1986), implante sur un ordinateur de 
type PC. 
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v. ANALYSE STATISTIQUE 
Toutes les analyses statistiques de la prkente etude  sont refdrench ici (sans description prkise). 
Pour  les formules mathematiques  et  les  conditions  precises d'applications des tests, on se reportera 2 
Scherrer (1984). Les logiciels utilises ont  et6 : 
- STATGRAPHICSm) 2.6 (Statistical Graphics System by STSC Inc., Plus*WareTM Product 
- BIOMECO 3.2 du Centre d'Ecologie Fonctionnelle et Evolutive (CNRS, Montpellier), 
1986), implante sur un ordinateur de type  PC ; 
implante sur un ordinateur de type PC. 
1. Analyse univariable 
. moyenne,  Bcart-type,  coefficient de variation 
. test de normalite 
. test de Bartlett 
. ANOVA, analyse de variance 2 1 facteur  ou 2 2 facteurs 
. test de Comparaison des moyennes  (t de Student) 
2. Analyse bivariable 
. correlation de Pearson 
. correlation  de rang de Spearman 
. regression lineaire ou  non linhire 
. ANACOV,  analyse de covariance ou comparaison de droites de regression 
3. Analyse multivariable 
. regression multiple 
. analyse en composantes  principales 
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A. Introduction 
La diversite de la faune ichthyologique du  bassin  amazonien est consid6rable, plus grande que celles 
des regions temperees  ou  meme  des  milieux dulçaquicoles africains. Sur l'ensemble de l'Amazonie 
bolivienne, 389 espbces ont et6 repertoriees par Lauzanne & al. (1991), avec une forte dominance 
des Charachoidei (45%) et des Siluriformes (39%). Parmi les 327 espbces recoltees par ces  auteurs 
dans le bassin de la rivibre Mamore, ces proportions sont aussi respectdes ; elles sont d'ailleurs 
voisines dans les autres bassins  sud-americains.  Cependant, si  le nombre d'espbces dans le Mamore 
est eleve, celui des espbces actuellement exploitees est restreint (Lauzanne & Loubens, 1985). A 
l'heure actuelle, il existe une dizaine d'espbces commercialisees dans cette partie de la Bolivie 
(Lauzanne & Loubens, 1985 ; Le Guennec, 1989). En 1986, la production reposait principalement 
sur 2 familles de poissons (Le Guennec, 1989) : Pimelodidae (63.4%) et Serrasalmidae (34.7%). 
Seules 4 grandes espbces sont pricipalement  pech6es : 2 Serrasalmidae, CoZossoma  macropomum et 
Piaractus  brachypomus, et 2 Pimelodidae, Pseudoplatystoma  tigrinum et P.  fasciatum. La 
production totale de la peche s'elbve 3 quelques  centaines de tonnes, ce qui  est trbs faible pour un 
bassin tropical de cette importance. En effet, beaucoup d'espbces sont exploitees par une p&che 
artisanale locale. Le Guennec (1989) estime que cette region est sous-exploitee du point de vue de 
ses ressources halieutiques et que les  connaissances  ichthyologiques  la  concernant sont trbs faibles. 
A terme, une connaissance de la biologie des principales espbces sera necessaire pour proposer une 
gestion de ces stocks (Lauzanne & Loubens, 1985). 
I1 n'existe aucune etude d'ftge  et de croissance sur les poissons du  Mamore. I1 est donc interessant de 
presenter, pour quelques espbces choisies, une methodologie standard de sclerochronologie, qui 
pourra ensuite servir de modble  pour  une  espbce dont la biologie est encore inconnue. Les methodes -L- 
de sclerochronologie, dont recemment  Meunier (1988) prhente une synthbse, conduisent 9 la 
connaissance de l'ftge des poissons en deux &apes indissociables : la mise en evidence des structures , 
de croissance sur les pieces  calcifiees, et l'dtude de la chronologie de leur dep6t (validation). Notre 
protocole (fig. lo), applique de la  meme  manibre 9 toutes les  espbces retenues, suivra un 
enchaînement d'etapes precises, du prelbvement de plusieurs types de pibces  calcifiees et la mise en 
evidence des structures de croissance, au choix d'une piece et d'un mode de preparation, pour 
aboutir h la validation et 3 l'estimation de l'ftge individuel. 
Notre choix a port6 sur 3 espbces faiblement exploitees dans le bassin du Mamore (Lauzanne & 
Loubens, 1985), mais aussi repandues et pechees dans la plus grande partie du bassin amazonien 
(Petrere, 1985,  1989), et ayant  des  exigences  ecologiques  differentes : Prochilodus  nigricans 
(Prochilodidae), Colossoma  cropomurn (Serrasalmidae) et Pseudoplatystoma  fasciaturn 
(Pimelodidae). P.  nigricans est  un  poisson detritivore, occupant une place importante dans la chaîne 
trophique (Loubens & al., 1991), atteignant 2 kg et pouvant se deplacer  parfois  en  bancs importants. 
C. macropomum est un  vegetarien  pouvant depasser 20kg, tri3 apprecie et  abondamment  p&chd  dans 
la plus grande partie du  bassin  amazonien  (Goulding & Carvalho, 1982 ; Petrere, 1983 ; Lauzanne 
& Loubens, 1985 ; Petrere, 1986 ; Le Guennec, 1989). Cette espbce  a  pratiquement  et6  decirnde  en 
Amazonie centrale (Goulding, 1981) et plusieurs pays s'efforcent d'en faire l'elevage. P. fasciaturn 
est un grand siluriforme ichthyophage,  pouvant depasser les 15kg, egalement  rbs apprecie et 
exploite dans toute 1'Amdrique  du Sud tropicale (Reid, 1983 ; Le Guennec, 1989). 
la biologie  inconnue 
PRELEVEMENT 
mise en  evidence  des 
STRUCTURES DE CWOlSS 
- 
- - 
et duun mode de preparation 
I MAROUE PRINCIPALE DE CROISSANCE 
VALIDATION INDIRECTE 
l ESTIMATION DE  L'AGE INDIVIDUEL 
Figure 10 : Protocole  d'6tude  des espi?ces  de Bolivie. 
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Le mQme protocole (fig. 10) sera donc applique li ces  3  espkces. La comparaison des tissus calcifies 
sera effectuee pour une mQme espke, mais  les  conclusions pourront aussi porter sur des 
comparaisons  inter-espkces, qui sont soumises li des conditions  environnementales  identiques. 
B. Matériel  et  méthodes 
1. Milieu et  collecte 
L'echantillonnage a  et6  realist5 par un groupe de travail  franco-bolivien  (ORSTOM,  Institut Français 
de Recherche  Scientifique pour le Developpement  en Cooperation ; CORDEBENI, Corporaci6n de 
Desarrollo del  Beni ; UTB, Universidad Tecnica  del  Beni) dans la region de Trinidad, entre 14" et 
16" de latitude sud, dans le Beni, en Amazonie bolivienne (fig. 11 .a). La collecte s'est deroulee de 
façon discontinue, durant tous les mois compris entre juin 1983 et juin 1987, dans les principaux 
milieux  du  reseau hydrographique du Mamore : lit principal du fleuve, affluents et lacs 
environnants, collections d'eaux temporaires (fig. 1 l.a, où tous les  points de collecte sont 
mentionnes  par leur nom). 
I1 s'agit  d'une zone tropicale humide presentant une alternance de hautes  eaux (janvier li avril) et de 
basses eaux (aoQt li octobre) bouleversant complktement la plupart des biotopes (Loubens & al., h 
paraftre). L'hydrologie depend directement de la saison des pluies, qui est assez variable d'une 
annee li l'autre, mais aussi des apports des rivibres d'origine andine. Elle est donc trks irregulikre et . . 
le rio Mamore A Trinidad est sujet a de frequentes  crues eclair (Loubens & al., h paraitre). Pendant 
la periode des hautes  eaux, l'inondation occupe une superficie de plus de 100 O00 km2,  mettant  en 
communication tous les milieux et les modifiant profondement (fig. 11 .b). Quand le niveau des eaux I ,  
est moyen (fig. 1 l.b), les principaux milieux  aquatiques sont : les  milieux lotiques, surtout 
represent& par le Mamore, ses affluents et de nombreux petits cours d'eau intermittents ; les 
milieux lentiques avec les nombreux lacs de meandres (appeles localement "laguna") de la forêt et 
les lacs plats orient& de la savane (fig. 1l.a). Pendant l'etiage, de nombreuses collections d'eaux 
temporaires s'assechent (fig. 11 .b). La physicochimie des eaux separe deux categories : les eaux 
"blanches" neutres et turbides et les eaux "noires" acides et trks douces. Les variations de la 
temperature de l'eau de la region de Trinidad sont faibles. Seuls les fronts froids venant  du sud-est 
de  juin li septembre peuvent abaisser sensiblement  la temperature de surface pendant  quelques jours 
(Loubens & al., h paraftre). L'hydrologie est donc le facteur essentiel de modification des biotopes 
et des peuplements. Une equipe d'hydrologues du SENAMI (Servicio nacional de meteorologia e 
hidrologia) et de 1'ORSTOM  a relev6  quotidiennement le niveau des eaux  du  Mamore, vers 
Trinidad, de 1983 li 1987. 
Les pQches ont et6  faites principalement aux filets maillants,  et secondairement li la rotenone et aux 
sennes de plage ; on peut se refdrer li Le Guennec  (1989)  pour le detail des techniques de pêche. Les 
rQultats  des  captures ont et6  trRs variables selon  les  espkces,  les lieux et les saisons. 
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Figure 11 : Région de l'Amazonie bolivienne oil les  colllectes ont 6t6 r6alistks. 
a. Carte de la  région  étudide. Tous les  sites de pr6lkvement sont indiqubs  par  leur  nom. En noir, lacs 
orientés,  lacs de mdandre et rivibres ; en pointill&,  routes ; en grid, limite des forêts-galeries 
du Mamorc! et  du  S&uré. A, arroyo @tit  cours d'eau intennittent) ; L, lac ; R, rivibre ; autres 
abréviations : noms de  lieux ou de villages. 
b. Principaux  biotopes du Mamoré  et  isolement  des  milieux h diff6rentes  saisons. 
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2. Biologie,  &ologie et importance  &onornique des espeCes retenues 
2.1. Pmchilodus nigricans Agassiz 1829 
Prochilodus  nigricans, SAbalo en  Bolvie,  Boquichico  au PBrou et CurimatA au BrCsil ( j ig .  12.a), est 
un Prochilodidae largement rdpandu  dans le bassin amazonien,  particulikrement  abondant dans le rio 
Mamore  et les lacs environnants (Lauzanne & Loubens,  1985). C'est un  poisson de taille moyenne 
atteignant en general 30 h 40 cm (longueur standard) et 1 h 2 kg. I1 s'agit d'une espkce limivore, 
pouvant ingerer toute sorte de detritus, comme P. platensis une espkce proche (Bowen, 1984). I1 
occupe le fleuve et les lacs de meandre pendant les basses eaux, et entreprend h la crue des 
migrations de reproduction vers l'amont des rivikres (Carvalho & de Merona, 1986). Les travaux 
sur la reproduction (Loubens & Aquim, 1986) ont montre que la fraye a lieu durant le premier 
trimestre, pdriode qui correspond h la fin de la crue et la premiere partie des hautes eaux. Les 
jeunes de l'annh, d'abord disperses dans  les  vastes zones inondees,  et donc pratiquement 
invulndrables, ne peuvent &re captures en quantites notables que pendant la deuxikme partie de la 
decrue, les basses  eaux et la premiere partie de la crue, c'est h dire  de  juin h novembre. 
P. nigricans est une espkce encore tri% peu exploitee en Bolivie, 0.8% de la production totale en 
1986 (in Le Guennec,  1989),  mais elle est  trks importante pour l'avenir de la pkhe  en raison de sa 
taille suffkmte, de son abondance, de son goOt et de sa pgche relativement aisde (Lauzanne & 
Loubens,  1985). Une espkce  voisine, P. lineatus, est abondante dans le rio Pilcomayo  (sud-est de la 
Bolivie, bassin du Parana) ob elle donne lieu h des captures importantes durant l'hiver austral 
(Bayley, 1973 ; Payne & Harvey, 1989). 
2.2. Colossoma macropamum (Cuvier 1818) 
Colossoma  macropomum, Cachama au Venezuela,  Tambaqui au  BrBsil,  Pacd en Bolivie ou 
Gamitana  au  Perou (jig. 12.b), est  un  Myleinae  (Serrasalmidae)  largement  repandu dans le reseau du 
bassin amazonien et le bassin de 1'Orenoque (Goulding & Carvalho, 1982). C'est un gros poisson 
pouvant atteindre 80 h 85 cm de longueur standard et 20 25 kg. Le regime alimentaire des 
prepubkres et des adultes est essentiellement compose de fruits et de graines (Goulding, 1980 ; 
Goulding & Carvalho, 1982). Disperses  dans les zones inondees  pendant les hautes eaux, les  Pacds 
se regroupent h la decrue dans les collections d'eaux permanentes, puis semblent remonter le 
Mamore pour se reproduire durant la premiere partie de la crue en octobre-novembre (Lauzanne & 
Loubens, 1985 ; Loubens & Aquim, 1986). Les basses eaux sont h la fois une pkriode de jeûne 
prononce et de maturation des gonades. 
C. macropomum est un poisson trks recherche (Goulding & Carvalho, 1982 ; Petrere, 1983 ; 
Lauzanne & Loubens, 1985).  Deja surexploite en  Amazonie centrale (Goulding,  1981),  il est encore 
abondant  en  Bolivie, oh l'exploitation pourrait &re augmentde,  quoique  avec prudence, pendant les 
basses eaux (Lauzanne & al., 1990). Plusieurs pays d'Am6rique du Sud ont entrepris son elevage 
(Estevez, 1988 ; Merola & de Souza, 1988 ; Ginnelly, 1990). Les resultats obtenus paraissent tres 
prometteurs, meme en polyculture (Rezende Melo & al., 1987), car la croissance est rapide. I1 est 
interessant de noter que les essais d'aquaculture ont et6 entrepris et se poursuivent en dehors de 
toute connaissance sur 1'8ge  et la croissance des populations naturelles de ce poisson. 
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Figure 12 : Esp&es de poissons Btudi&s.  Barre = 50 mm. 
a. Prochilodus  nigricans (Prochildidae). 
b. Colossoma macropomum (Serrasalmidae). 
c. Pseudoplatystomaf~ciat~m (Pimelodidae). 
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2.3. Pseudoplatystoma fasciaturn (Linnaeus 1766) 
Pseudoplatystoma fasciatum, Surubi en  Bolivie,  Doncella au Perou, Surubim ou  Pintado au Bresil, 
Bagre tigre en Colombie ou Bagre rayao au V6n6zuela (fig. 12.c), appartient 2 la famille des 
Pimelodidae, dont il existe environ 280 espbces dans les  eaux continentales sud-ambricaines 
(Lauzanne & Loubens, 1985). En Bolivie, c'est une espbce commune, parfois abondante, dont les 
plus grands exemplaires depassent legerement  1  m pour 15 B 16 kg. D'abord insectivore, P. 
fasciatum devient tres vite, en grandissant, essentiellement  ichthyophage  (Reid, 1983). A  la crue, au 
moins une partie des adultes remonte les cours d'eau pour se reproduire plus p r h  des Andes  pendant 
les 2 ou 3 premiers mois de l'annee (Loubens & Aquim,  1986). 
P. fasciatum est un  poisson  excellent  et sans arêtes. Dans la region de Trinidad, il  vient  au  troisibme 
rang des espbces  ommercialis6es,  as ez loin derriere Colossoma  cropomum, et 
PseudopZatystoma  tigrinum de la m2me famille (Lauzanne & al., 1990). 
3. Protocole  d'étude ,, . 
3.1. Esp&es, pikes calcifiées et  &chantillon 
Chaque poisson des 3 espbces  dtudiees  a  et6  mesure  (longueur standard en  mm) et pes6  (en g). Son 
stade sexuel  a  et6  ddtermin6, et plusieurs pieces  calcifides  prelevees  et conservees B sec. Le tableau 
1 donne la  composition  des echantillons et  des  prelbvements. 
I1 faut insister sur la  localisation des prdlbvements,  qui doit rester la  même d'un individu 2 l'autre : 
ceci est necessaire si l'on desire faire des mesures  prdcises et standardisees sur les pibces calcifiees. 
En particulier pour les ecailles, ceci  permet d'eviter les erreurs dues 2 une hdtdrogeneit6 de 
croissance importante en fonction de la place sur le corps de l'animal (Werder & Soares, 1984). En 
ce qui concerne C. macropomum, la zone de prelbvement  est inhabituelle : cela est di3  au fait que des 
observations prdliminaires ont montrd que les  &ailles  du  milieu  du flanc etaient illisibles en raison 
de leur dpaisseur et d'une macrocentrie g6ndralisee. 
Seuls les asteriscus, otolithes les plus volumineux  chez les Characoidei (Adams, 1940), ont et6 . 
extraits chez Prochilodus  nigricans et Colossoma  macropomum, 2 la  place des sagittas trks souvent 
utilisees. Pour C. macropomum, les otolithes (asteriscus gauche, ou droit si le gauche  manquait) ont 

















3.2. Préparation et  analyse  des pibees calcifiées 
3.2.1. Mise en  Cvidence  des  structures  de croissance 
Les structures de croissance ont et6 mises en evidence, pour chaque type de piece, grfice B une 
succession d'etapes comportant des observations plusieurs niveaux (Meunier, 1988). Lafigure 13 
resume ces ettapes de preparation et d'observations, aprks un nettoyage prealable des pikces. Pour 
chaque poisson, les preparations dependent des types de structures calcifiees disponibles, mais la 
demarche est la mgme  pour  toutes les espkces  considerees. 
Toutes les inclusions ont et6  realisees  avec de la rksine polyester du  commerce et leur tronçonnage 
avec une scie diamantee B vitesse lente ( I S O M E P ,  BUEHLER Ltd.), sauf  pour  les vertkbres. Ces 
dernikres, B cause de leur taille importante, ont et6  coupees B la main avec une petite scie B metaux. 
Pour le detail precis des manipulations propre B chaque technique, on se reportera B la Premi2re 
Partie. L'annexe 1 donne des precisions sur la  succession des &apes de preparation des otolithes et 
des rayons des nageoires. 
Les techniques d'analyse d'images ont ette appliquees B plusieurs niveaux des observations (fig.  13). 
Elles avaient un double but : d'une part essayer d'ameliorer la  mise  en  evidence  des structures de 
croissance sur les pieces  calcifiees ; d'autre part, voir comment les techniques  informatiques 
pourraient permettre de les  denombrer de manikre  automatique. 
3.2.2. Choix d'une pike et  comparaisons 
Le choix de l'une des pieces et de sa preparation est fonction des facilites d'observation des 
structures de croissance, du but et des coats de l'dtude. I1 repose sur l'interprdtation des marques 
observees sur les diverses pieces par 2 lecteurs separement, et sur la confrontation de leurs resultats 
ou "verification" (Panfili & Loubens,  1992). 
A ce niveau, l'etude a porte, pour  chaque  espece, sur 30 poissons choisis dans l'echantillon 
correspondant, afin de representer au  mieux les differences de tailles, de lieu, de temps  et de stade 
sexuel (annexe 9).. . Deux lecteurs ont fait leurs observations de façon sdparee, sans connaître les 
identificateurs des echantillons. Ces observations ont permis de definir, dans l'ensemble des 
marques,  un certain type de marque (appelee "marque principale"), reconnaissable par tout 
observateur entraîne, que l'on a retenu pour l'estimation de l'fige,  ainsi qu'une zone de lecture sur 
chaque pikce. 
Enfin, I'etape de verification (Cf 0 Premi2re Partie 111.4.) a fait intervenir des comparaisons pour un 
mQme lecteur (entre plusieurs methodes ou plusieurs lectures) et des comparaisons inter-lecteurs 
(entre la  mQme  ou plusieurs methodes). Cette &ape, ajoutee aux contraintes pratiques de l'dtude, a 
permis de decider du  choix de la  piece  calcifiee utilisee pour  la suite, et de sa  methode de 
preparation. Trois indices ont et6 calcul& pour  proceder B la vdrification : 






- l'erreur moyenne relative, EMR exprimee  en % (Beamish & Fournier, 1981) ; 
- le coefficient de variation, CV (Chang,  1982). 
Pour un echantillon de n poissons, si un poisson j donne lieu h D determinations (ou lectures) du 
nombre de ses marques X, i &ant l'indice  de la  ieme lecture, 
le pourcentage de concordance relatif B ce poisson, PCAj, est le rapport entre le nombre de 
determinations identiques entre elles et le nombre total D de lectures (~100). L'indice 
utilise ici est la moyenne  PCA  des  PCAj concernant les n poissons de l'echantillon. Les 
D determinations peuvent se faire B partir de preparations differentes, de lecteurs 
differents, ou de lectures differentes d'une mQme preparation par un mgme lecteur. Plus 
la valeur de PCA est forte et  plus  les lectures sont proches. Neanmoins,  PCA  pr6sente 
l'inconvenient d'gtre fortement dependant de l'ftge des poissons examin&, comme 
l'expliquent Beamish & Fournier (1981). 
EMR et CV s'obtiennent, comme  PCA,  en  faisant la moyenne des n EMRj et  CVj  individuels 




Ces deux indices ne sont pas influences par le nombre de marques du poisson, comme 
l'explique (Chang,  1982),  et plus leur valeur est faible, plus les lectures sont similaires. 
Dans nos resultats, pour chaque espkce, D = 2 et n = 30. 
Les considerations pratiques de  l'etude et  les  resultats de la verification ambnent donc B choisir une 
piece et son mode de preparation. Toutes les autres piBces du type choisi ont ensuite et6  examinees 
par le mQme observateur, de une B trois fois selon le degre de difficult6 rencontre. 
3.3. Validation des marques pour l'estimation de  l'âge 
La validation, quatrieme phase du travail aprh les etapes de prelbvement, de preparation et de 
choix, consiste h montrer  comment les marques retenues peuvent  &re utilisees pour estimer 1'Age  du 
poisson  (cf 0 Premibre  Partie III.). En cas de succbs,  ces  marques  sont alors considerees comme  des 
annulus. 
Avec nos echantillons, la validation peut se faire semidirectement, quand on etudie la chronologie 
de la formation des marques sur la  piece  calcifiee choisie grace h des prelevements effectuh tout au 
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long de l'annee, ce qui sera le cas  pour  les 3 espkces.  Comme  les  peches ont eu lieu presque tous  les 
mois  pendant  les 4 annees, mais  avec  des reussites variables, les  Bchantillons pourront &re 
regroup& par periode pour obtenir une succession d'observations r6gulieres. La validation peut  &re 
envisagee autrement, de faqm indirecte, lorsque l'on compare les Ages obtenus en faisant des 
hypotheses sur la periode d'apparition des marques,  aux figes obtenus par d'autres methodes. 
Sachamt que pour chaque  espkce une piece differente a et6 retenue pour estimer 1' ge, la methode de 
validation varie leghrement d'une espece iI l'autre. 
C'est l'$caille qui a $te choisie pour l'estimation de l'fige de P. mi 
Toutes les  ecailles de B. nigricans (n=706) ont et6  lues  en lumikre rasante sous la loupe binoculaire, 
de manikre a determiner le nombre de marques principales pour chaque poisson. Sur l'une des 
Bcailles de chaque poisson prise au hasard, les  rayons R1, R2, etc ... de l'ecaille 2 l'apparition des 
marques de rang 1,  2, etc.. . ont et6 mesures sous la loupe binoculaire, sur un axe de mesure allant 
du centre vers le bord du champ dorsal. Le rayon  de l'ecaille R (1/2Omm), ainsi que la largeur Ra de 
la marge, partie de 1'Bcaille  cornprise entre la derniere marque et le bord, ont dt6 mesures. La marge 
relative MR a ette calculde  en  faisant le rapport entre M et la largeur de l'intervalle inter-marques 
prdcaent. 
Dans cette etude, c'est principalement la methode de validation semidirecte qui a et6 utilisee en 
separant les jeunes de premiere annee (O ou 1 marque) des autres poissons avec plus de marques. En 
effet, la premiere pdriode de croissance, comprise entre la fraye et la formation de la premikre 
marque, n'est pas analogue aux  suivantes et s'accomplit dans des conditions  ecologiques  differentes 
(dispersion dans les vastes zones inondees de la region). Pour les individus ayant au moins 2 
marques, le volume des echantillons  ne  permettant pas de traiter les resultates marque par marque, 
MR a et$ calculBe. Les frequences relatives des individus classes dans les differentes classes de MR 
ont et$ $tudiees, ainsi que les distributions de R1 et des intervalles R i +  1 - R i entre les marques 
successives. 
En complement, pour les jeunes de premiere annee, une methode de validation indirecte a 6td 
employee. En effet, ceux-ci forment un groupe bien s6pare par la taille de l'ensemble des autres 
classes d'hge. Les distributions de tailles  observees pour ces jeunes lors de la saison de formation de 
la premiere marque doivent &re en accord avec la distribution des lorgueuurs h l'apparition de la 
premiere marque obtenue par retrocalcul. Ce dernier est fait en  calculant  la droite de regression de L 
(longueur standard) en R (rayon de l'ecaille). On considere ensuite, pour  chaque poisson, la droite 
passant  par l'ordonnee iI l'origine  de la droite de regression et le point representatif du  poisson, et 
on calcul a partir de celle-ci la longueur L1 qu'avait le poisson h la formation de la premiere 
marque. 
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3.3.2. Section  colorée  de  I'otolithe  de Colossoma macropomurn 
L'observation de la section colorde de l'otolithe a et6 choisie pour l'estimation de l'iige de C. 
macropomum. La coloration revkle sur la section des otolithes des marques d'une certaine largeur 
(Cf 0 C.2.3.). Tous les otolithes preppar& ont et6 lus et mesur6 (n=459). 
Avec l'aide  d'un logiciel  interactif  developp6 sur un  analyseur d'images, certaines  mesures ont et6 
enregistrk sur l'otolithe (annexe 6). Le rayon R de l'otolithe, en  Pm, a et6  mesure sur l'axe dorso- 
ventral (du centre jusqu'au ddme dorsal de la coupe). Sur cet axe, les  distances des deux dernikres 
marques principales, par rapport au bord dorsal, ont ette enregistrees : les mesures concernaient le 
debut de  la marque  (plus proche du centre) et la fin (plus proche du bord). La  marge absolue (M  en 
Pm) est alors la distance entre le debut de la dernikre marque et le bord ; la marge relative (MR  en 
%) est le rapport de M sur la distance entre le debut de l'avant-dernikre marque et le debut de la 
dernikre. Les marques, t r k  nettes en bordure de I'otolithe, permettaient de juger si celui-ci etait 
color6 ou non. Le nombre de marques principales a et6 enregistre. 
Dans le cas de C. macropomum, c'est uniquement la methode de validation semi-directe qui a et6 
employee. Sur les 4 anndes de collecte, les echantillons ont et6  assez irreguliers dans le temps, et les 
effectifs de chacun t r k  variables : l'observation chronologique des phenomknes n'a donc pas ette 
possible pour les 4 annees prises individuellement. Pour obtenir des Bchantillons suffisants, les 
donnees ont ette cumulees par mois  (les individus d'un mois donne etaient regroup& pour plusieurs 
annees). Cette methode a l'inconvenient de masquer les variabilites annuelles, mais elle peut 
souligner un phenomkne cyclique et saisonnier. Aprks ce regroupement mensuel, on calcule le 
pourcentage mensuel d'otolithes li bord colore et les valeurs  moyennes  mensuelles de MR. Dans ce 
dernier cas, les individus li marques nombreuses et ceux li marques peu nombreuses ont tout de .- 
meme ette separes. 
A la suite de la validation, quelques applications sont presentees : la croissance de cette espkce, 
encore peu exploitee en Bolivie, est estimee ; l'utilisation du poids des otolithes pour determiner 
1'3ge est discutee. 
3.3.3. Vertkbre de Pseudoplatystoma fasciaturn 
La vertkbre ayant  et6 choisie pour les  estimations d'iige, celle-ci  est observee chez  tous  les  individus 
li la fois in roto et en section frontale mouillee par un melange li 50% d'eau et de glycerine. Les 
marques  principales  sont des anneaux hyalins reper& le long du corps vertebral. Ils sont mesures sur 
la section entre  le centre de la  vertkbre et le bord, les  distances  du debut et de la fin de l'anneau ettant 
enregistrees. On  peut ensuite calculer  la  marge M, distance entre le debut de la dernikre marque et le 
bord, et la marge relative MR, rapport entre M et la distance entre les deux dernikres marques 
(mesur6e  du  debut de l'avant dernikre au debut de la dernikre). 
La validation semi-directe a et6 tentee seulement sur les  individus  possedant de 1 li 3 anneaux, car  la 
transparence de la marge est souvent difficile li evaluer chez les individus liges. Le calcul de la 
distance marginale relative est considere pour tous les individus ayant de 1 li 3 anneaux hyalins 
totalement formes. Comme la saison de formation des anneaux n'est pas connue, les poissons li 1 
marque ne devraient pas figurer au mGme titre que les autres dans l'analyse, car on ne connait pas  la 
durGe separant la  naissance de l'apparition du premier anneau.  Cependant,  compte  tenu d'un effectif 
rau i t  et d'une pr6somption sur l'$poque de formation des anneaux, proche de la date de naissance, 
tous les individus (1 2 3 ameaux) ont et6 regroupes. Une m6thode de validation indirecte a aussi et6 
employde, pour regarder s'il se formait bien un  seul  anneau  par an, en comparant la taille 
r6trocalcanl6e pour les 3 premiers anneaux (Cf 9 Prernidre Panie IV.2.2.), 2 la raille observee pour 
les poissons captures pendant  la  pBriode probable de formation de  l'mnulus, evaluee par la  methode 
de validation indirecte pr6c ente. Ea taille r6trocalculee a aussi 4ttB comparee b celle observee sur 
des poissons morts naturellement lors des premikes crues. En effet, la sdlectivite des engins de 
pgche n'existe pas  pour  ces poissons, et on obtient une image peu biais& de la structure en tailles de 
la population. 
b 
Figure 14 : Ecaille de Prochilodus nigricans. Barre = 1 mm. 
a. Ecaille entihe d'un poisson de 300 mm de longueur standard. Les flkhes soulignent la limite 
externe des 4 radius. Les pointill& indiquent les limites des différents champs (antbrieur, 
postérieur, dorsal et  ventral). La partie  enfouie de l'&aille  correspond h A+D+V, et  la partie 
esposde uniquement à P. De  nombreux  ctenius  sont  visibles dans le  champ  postbrieur. A, face 
antérieure ; D, face  dorsale ; P, face  postérieure ; V, face  ventrale. 
b. Détail  de l'&aille du  même  poisson  montrant 3 discordances  (symboles) sur l'axe de lecture (flkhe). 
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C. Résultats et discussions 
1. Proehilodus nigricans @ 
1.1. Description  des pikes calcifi& et de  leurs  marques 
1.1.1. Ecaille 
L'&aille m g .  14.a) est type blasmoïde-ctenoïde microcentrique (tel que le definissent Francillon- 
Vieillot &. Q I . ,  1990), de forme stable au cours des  diffdrents stades. Elle peut  &re divide en quatre 
champs, les champs dorsal, anterieur (ou cranial), ventral, et posterieur (ou caudal). Les champs 
dorsal, anterieur et ventral forment la region enfouie de 1'6caille, le reste, champ posterieur, &ant 
expose l'exterieur. Chaque champ a un radius f i g .  14.a), et les radius se rejoignent au centre ou 
foyer de l'ecaille ; les radius dorsal et ventral se situent plut& h la limite des champs correspondants 
; le radius posterieur est assez souvent incomplet - partant du foyer, il n'atteint pas le bord - ou 
mQme  absent. 
La partie enfouie de 1'6caille est entierement  recouverte de circulus, fins, tres serres, bien 
individualises ; ils sont plus rapproches pres du foyer que dans les parties mediales  ou distales (fig. 
14.b). Ils sont generalement parallkles au bord de 1'6caille dans le champ anterieur, paralleles ou 
obliques par rapport 2 ce bord dans les champs dorsal et ventral. Chez les petits P. nigricans 
d'environ loom, ils recouvrent aussi entierement le champ posterieur, tout en y &ant moins  bien 
definis. Chez les individus plus grands, les circulus ne couvrent qu'une partie du champ caudal et 
disparaissent au profit de ctenii  ou spinules, eux  mQmes  peu distincts sauf le long du  bord posterieur 
de l'ecaille. Cette zone posterieure sans circulus est criblee de minuscules entonnoirs tubulaires, 
ouverts h l'extdrieur, et se terminant en pointe dans l'epaisseur de l'&aille. Les ctenii du bord 
posterieur sont deja bien visibles chez des poissons de 70mm, taille minimale obtenue dans 
l'echantillon. 
Les marques retenues pour l'estimation de l'age, dites principales, sont formees essentiellement par 
une discordance dans la disposition normalement tres reguliere des circulus m g .  14.b) : des circulus 
complets, nbformes, paralleles au bord de l'ecaille, recoupent des circulus plus anciens  incomplets 
et obliques par rapport au  bord dans les champs lateraux. Cette discordance n'est pas  accompagnee 
d'une modification sensible dans l'ecartement des circulus, comme c'est souvent le cas chez les 
poissons des regions  ternpdrees  (Bagliniere & Le Louarn, 1987). Parfois, il  peut y avoir 
desorganisation du trace ou fragmentation d'un ou  deux circulus, ou  bien les extremites  des circulus 
protoformds sont rabattus parallelement 2 la  marque principale. Chez P. nigricans, la marque 
principale est donc une ligne de discontinuit6 plutôt qu'un anneau  ayant une certaine kpaisseur. Cette 
marque n'est retenue que si elle peut Qtre suivie dans toute la partie enfouie, et si elle est  prBsente 
sur la grande majorite des Bcailles du poisson  consid6r6. Les discordances sont beaucoup  plus nettes 
~ 
@ Une  partie  de ce chapitre  fait  l'objet  d'un  article : Loubens G. & Panfili J., 1992. Estimation  de l'âge de 
Prochilodus nigricans (Teleostei, Prochilodidae) dans le Béni (Bolivie) : protocole d'6tude et application. 
Aquafic Living  Resources, 5(1), sous presse. 
dans les champs ventral et dorsal  que dans le champ anterieur, d'oh  le choix de l'axe de mesure  du 
centre (foyer) vers le bord du  champ  ventral ('fig. 14.b). 
1.1.2. Btolithe 
L'otolithe, ici l'asteriscus mg. est assez gros (jusqu'h 7mm de diambtre sur l'axe antero- 
postdrieur),  trbs  minkralis6,  avec  un fort aplatissement lateral. Sa forme est caract6ristique mg. 15.a) 
et reste la  meme depuis les plus  petits individus jusqu'aux grands spkcimens : le rostre antkrieur est 
trks accentue, entaille par un sillon profond qui possue  de forts bourrelets calciques sur la face 
interne, et le ddme dorsal est prononc6. Si le  rostre  n'est pas pris en compte, la forme gknerale est 
ronde, sauf  au  niveau  du  ddme. Le bard de l'otolithe est tri3 crenele, sauf au  niveau  du rostre, et de 
nombreux sillons radiaires lui donnent  un  aspect irrdgulier, engendrant certaines difficult& h 
prendre des mesures precises. Sur l'otolithe entier, le nucleus n'est pas  bien individualise, et il est 
seulement possible d'estimer sa position en fonction du rostre et de la forme globale. En lumibre 
r6flechie et sur fond noir, l'otolithe entier est opaque, mQme si l'on utilise un 6claircissant ; on 
distingue cependant plus ou moins nettement des anneaux hyalins etroits. Ils sont plus visibles au 
niveau du rostre et du dome dorsal oh la croissance est la plus forte. Ce sont eux qui ont et6 
s comme marques principales, en les observant du centre de l'otolithe (nucleus dont la 
localisation est estimee) jusqu'au sommet du dome, sur la face externe (fig. 15.a). La section de 
l'otolithe dans un plan transversal QU sagittal n'ambliore pas la lisibilite des marques principales. 
figure 15 : Otolithe  (asteriseus)  de Prochilodus nigricms (pisson de 300 mm identique à lafig. 14). Barre = 
500 pm  (sauf f et g). 
a. Otolithe gauche entier en lumikre rBfl&hie sur fond noir, observe sur sa face externe. La flèche 
indique l'axe de lecture. A, face antdrieure ; D, face dorsale ; P, face posterieure ; V, face 
ventrale. 
B. Section  sagittale de l'asteriscus  droit  color& au bleu de toluidine. LA fli?che indique la position  du 
nucleus. 
c. Section  transversale de l'otolithe  gauche  color& au bleu de toluidine. L'axe de lecture  dans  le  champ 
dorsal  est refirk par la flkhe noir et dpaisse. Les fines flkches blanches indiquent la position 
externe de 3 annaux color& sur la face  externe  (marques  principales). Dl face  dorsale ; E, face 
externe ; I, face  interne ; V, face  ventrale. 
d. Image rBtrdiffu& (MEB) du  champ dorsal  de  la  section  transversale : les anneaux ont  une  couleur 
foncQ  et sont donc hypalcifi& (flkhes). 
e. Image wondaire (MEB) du  champ dorsal de ]la section  transversale. 
f. DBtail de l'image secondai  te  montrant l'ultrastructure des m e a u x  chromophiles  et  des 
zones  opaques.  Barre 
g. DBtail de l'ultrastructure fort  grossissement : les cristaux d'aragonite @I gauche)  sont 
dans la zone opaque ; les  sillons  resserr6s  sont dans l'anneau colorable (a droite). Barre = 50 
Pm. 
L'otolithe coupe sagittalement (fig. 15.b), ou coupe transversalement mg. 15.c), en passant par le 
centre et le sommet du dome, puis attaque h 1'EDTA et colore au bleu de toluidine rbvble des 
marques colorees trbs distinctes en forme d'anneau. Sur l'une ou l'autre des coupes colorees, les 
anneaux de coloration posshient une largeur relativement importante, le reste de l'otolithe ettant 
d'une opacite assez uniforme : ces anneaux correspondent exactement  aux  zones  hyalines des 
otolithes observes en lumibre reflechie sur fond noir. Ils sont espaces dans les champs dorsal et 
, 

Figure 16 : DBtail des  microstructures de l'otolithe sur  une  lame  mince  (transversale) de l'otolithe de la f i g .  15.a 
(poisson  de 300 mm), observde en  lumibre  transmise sous un microscope  photonique. D, face  dorsale ; E, face 
externe ; I, face  interne ; V, face  ventrale.  Barre = 50 Pm. 
Figure 17 : Os operculaire in toto en  lumihre  transmise  (poisson de 300 mm identique  la figl4). La direction 
de l'axe de lecture est reprkntée par la flikhe : 3 marques principales (symboles) sont localides. A, face 
antérieure ; D, face  dorsale ; P, face  postdrieure ; V, face  ventrale.  Barre = 5 mm. 
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ventral, mais  sont compress& par une croissance plus faible, voire inexistante, sur les faces externe 
et interne fig. 15.c). Le nucleus est circulaire et intensement colore par le bleu de toluidine Wg. 
15.b) sur  le plan sagittal. I1 est parfois difficile d'atteindre le nucleus dans le plan transversal, mais 
il correspond au prolongement  du sillon et de ces bourrelets lateraux B l'interieur de l'asteriscus. Les 
anneaux color& ont ette retenus comme les marques principales de l'otolithe, et decomptes sur la 
coupe transversale, du  nucleus  au  bord dorsal fig. 15.c). 
Les anneaux qui prennent facilement la coloration  du  bleu de toluidine, sont des zones 
hypocalciques, comme le montre l'image retrodiffusee en MEB du  champ dorsal de la coupe 
transversale fig. 15.d). Entre les anneaux, les zones opaques ont un niveau de calcification assez 
constant fig. 15.d). 
Les anneaux  hypocalciques et colorables ont une structure particulikre sur les images secondaires du 
MEB, aprks  decalcification des coupes fig. 15, e, f et  g). Ils sont entailles par de nombreux sillons 
resserres localement et parallkles entre eux Hg. 15, f et g). Chaque sillon prend la coloration du 
bleu de toluidine : il est donc synonyme de "ligne chromophile"  (LC). En MEB, les  zones 
interanneaux (opaques)  sont parcourues par un  certain  nombre de sillons, disposes irregulikrement, 
et par un certain nombre de fractures discontinues par rapport aux sillons fig. 15.0. Les zones 
opaques plus calcifiees renferment aussi de nombreux  cristaux de carbonate de calcium 
individualises, arranges radialement par rapport au nucleus fig. 15.g). Toutes les structures sont 
resserrees sur les  faces interne et externe de la  coupe.  Les  anneaux  color6s par le bleu de toluidine 
correspondent en fait B la coloration de nombreux sillons fins et resserres. C'est le resserrement 
local de ces LC qui donne un  aspect large aux  anneaux colores. 
Les microstructures (Cf 0 Premi2re Partie 1.2.1.3.), definies pour la premiere fois par Pannella 
(1971), sont bien visibles sur certaines plages  des  lames  minces, en coupe transversale, des otolithes 
de P. nigricans, observees au microscope en lumikre transmise fig. 16). Cependant, sur d'autres 
secteurs des lames, elles deviennent  confuses et totalement illisibles. I1 est donc trks difficile de les 
comptabiliser sur la totalite d'un axe de l'otolithe, non  seulement B cause des irregularit& pour un 
m&me poisson, mais  aussi entre les poissons. Ces preparations visant h donner une interpretation des 
microstructures des otolithes en terme de cycles nycthemeraux n'ont donc pas kt6 retenues pour 
l'etude sclerochronologique. 
1.1.3. Os operculaire 
L'os operculaire fig. 17) est generalement assez translucide en  lumierre transmise quand il est 
observe sur sa face interne. De cette façon,  il presente de nombreux  anneaux plus ou  moins  opaques 
B la lumikre. Les structures de croissance choisies en premikre approche ont et6 les anneaux  opaques 
B la lumiere, observk par la face interne dans la zone indiquke sur  lafigure 17. Les lectures ont et6 
jugees difficiles en raison de l'impossibilite de repartir ces  anneaux en categories bien  definies.  Chez 
les plus grands individus, l'os operculaire s'opacifie B cause de son  epaisseur  et  il devient de plus  en 
plus difficile de denombrer des marques principales de croissance. 
1.1.4. Rayon de la nageoire dorsale 
Le plus  grand rayon de la nag ire dorsale (lepidotriche) est form6 de deux  h  mi-rayons reunis par 
des tissus ligamentaires ). Chaque  hemi-rayon est constitud d'un tissu osseux 
pseudolamellaire et cellulaire mg. 19.a). Le tissu est pratiquement  avasculaire, avec peu de 
remaniements osseux ; lorsque le remaniement existe, il se prksente sous la forme classique d'os 
secondaire discordant d'avec l'os primaire, moins minerdis6 que celui-ci, entourant des cavites 
vasculaires et delimit6 par une ligne cimentante de reversion, le tout formant un ostbne secondaire 
gfig. 19.b). Les structures de recons ction (os secondaire) sont relativement rares mais se situent 
toujours aux alentours de la Cavite Ilaire, qui est plus ou moins developpee selon les individus 
et selon 1'6rosion qu'elle subit. Les canaux vasculaires longitudinaux sont largement majoritaires 
g. 19, a et b). 
Les zonations sur les  coupes transversales des rayons sont nettes  quel que soit le type de preparation 
. 18). Sur la coupe du rayon en  lumikre transmise fl . 18.a), on observe une alternance de 
zonations, prbentant des couches opaques assez larges et des couches  hyalines plus fines, &galement 
appelbe "annulusqq dans le cas  des tissus osseux  (Cf 0 Prerni2re Parfie %.3.1.1.), ce dernier terme ne 
convenant pas B notre definition de l'annulus (Cf GZossaire). En lumikre transmise, les structures de 
croissance retenues pour I'Age sont les anneaux hyalins decomptes sur l'axe partant du centre de la 
Cavite m6dullaire B la pointe antero-mt%ime de 1 'hemi-rayon gauche @g. 18.a). 
La mindrdisation du tissus osseux de P. nigricans est assez  het6rogkne sur la microradiographie des 
coupes (fig. 18.b) : les zones hypomineralides fines et foncees alternent  avec Iles zones 2 plus forte 
min6ralisation ; un fond gris indique le niveau de mineralisation  plus uniforme. Les zones 
hypomindralisees correspondent aux anneaux hyalins de la lumikre transmise (fig. 18, a et b). Sur les 
microradiographies, les marques retenues sont les anneaux hypomin6ralises (fonces) sur l'axe de 
lecture defini prec 
La coloration B l'hematoxyline d'Erhlich revkle des anneaux colores dtroits @?fis. 18.c), formes de 
plusieurs lignes hematoxylinophiles resserrees. Ces lignes correspondent B des zones 
hypermin6ralisees  (blanches)  trks fines, en limite externe des zones hypomineralisees definies 
emment : les lignes chromophiles hypermineralisees sont  cependant  difficiles B reperer sur les 
microradiographies. Elles ont et6 choisies pour les estimations de l'fige sur  l'axe mentionne 
mterieurement mg. 18.c). 
Pour les sections des rayons GSS~UIX de P. nigricans, un  problkme particulier se pose pour 
positionner de façon precise le centre d'origine de la croissance (initium). Ce dernier ne correspond 
pas au centre de la cavitd mt%ullaire, mais se trouve ldgkrement decal6 vers la partie externe du 
rayon @g. 19.c). Si la region de la Cavite medullaire est particulibrement  soumise 2 un remaniement 
osseux, il n'est pas possible de localiser l'initium avec precision, de meme  que le centre de la Cavite 
@g. 19, a et b) ; la prise  de mesure  selon  un axe standardise sera dans ce cas delicate. Comme la 
mineralisation des zones des rayons est tri% heterogkne pour un  meme  individu  mais aussi entre les 
individus, le classement des marques  en  categories  bien definies est parfois difficile. 
b 
Figure 18 : Coupe transversale  du  rayon  de la nageoire  dorsale  de Prochiludus nigricans (poisson de 300 mm 
identique à la fig.14). Les symboles localisent les 3 marques principales d&omptc%s sur l'axe de lecture 
(flhhe). A, face  antgrieure, D, droite ; G, gauche ; P, face postdrieure. Barre = 1 mm. 
a. Tranche observe% en lumihre  transmise  (marques  principales = anneaux hyalins). 
b. Tranche  microradiographic%  (marques  principales = anneaux hypocalcifi6s). 





Figure 19 : DBtails de coupes transversales du rayon de P. nigricum. cm, cavitk maullaire ; cv, canal 
vasculaire ; fs, fibres de Sharpey,  assurant  la  cohdsion  des  2  hBmi-rayons ; Ir, ligne  cimentante de rdversion ; 
i, initium ; os I, os primaire ; os II, os secondaire.  Barre = 100 Pm. 
a. Tranche  color& B I'hdmatoxyline d'Erhlich (partie  antdrieure de l'hkmi-rayon droit d'un poisson de 
295 mm). Les petites  flkches  indiquent  les  emplacements des logettes ostkytaires (petits  points 
plus fonc6s). 
b. Tranche  (partie  antBrieure de I'hkmi-rayon droit d'un poisson de 295 mm) observ&  en 
microradiographie,  dont  la Cavite medullaire  a BtB remanide  secondairement (os II). 
c. Tranche  microradiographi& d'un petit  poisson (106 mm). L'initium (i), s6park de la Cavite 
m6dullaire  (cm), est hyperminkralis6  (couleur  claire). 
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1.2. Choix d'une pike et  lecture 
La verification par les indices de comparaisons de plusieurs techniques est resumee  dans le tableau 
2. 
Tableau 2 : Indices de comparaisons intralecteurs et interlecteurs p u r  diverses préparations de pikes 
calcifi&s de Prochilodur nigricans. PCA, pourcentage de concordance absolue ; EMR, erreur moyenne 
relative ; CV, coefficient de variation. 
1 LECTEUR - 2 LECTURES 
kaille in toto 




83 15 0.024 
50 15 0.217 
60 24 0.225 
60 9 o. 121 
70 10 0.090 
2 LECTEURS - 1 LECTURE 
kaille in toto 
otolithe in  toto 
otolithe coloré 
rayon lumibre  transmise 
rayon microradiographic? 
rayon coloré 
opercule in toto 
60 15 0.226 
70  15 o. 209 
60 15 O. 167 
60  17 O. 157 
53  13 O. 183 
57 22 O. 147 
27 50 0.381 
Le tableau 2 montre que plusieurs preparations peuvent  &re utilisees, mais  que  1'6caille  est  un  choix 
possible, qui est en competition avec le rayon  colore. De plus, le CV pour un lecteur donne est tri3 
faible pour l'ecaille, ce qui est favorable 2 la suite de l'experimentation. C'est une piece dont le 
temps de preparation est reduit au minimum puisqu'elle est observee en entier, en lumiere rasante 
dans l'eau. Les facilites qu'offre cette piece nous ont finalement conduit au choix des ecailles 
observees in toto pour l'estimation de l'tige  individuel de P. nigricans et de sa validation. 
Parmi les valeurs statistiques de comparaisons,  Kimura & Lyons  (1991)  pensent que le coeffkient de 
variation est la valeur la plus utile, alors que le pourcentage de concordance absolue n'est pas  un tres 
bon parametre de comparaison. Les  valeurs  seuils d'appeciation sont difficiles h etablir : Prince & 
al. (1985) citent un seuil de 10% pour EMR et pour  un  niveau de precision acceptable ; Laine & aE. 
(1991)  estiment qu'au dessus de 5% et de 0.05, les valeurs respectives de EMR et de CV ne  sont  pas 
bonnes ; le rQultat depend aussi de l'importance de l'dchantillon envisage. Finalement, la seule 
observation des parametres statistiques de lectures  pour plusieurs pieces ne permet  pas toujours de 
conclure, mais laisse plusieurs choix possibles selon le coût pratique et financier des diverses 
operations (prekvement, preparations etc ...) et en fonction de l'utilisation des resultats et de la 
precision souhaitee. Pour notre etude, l'ecaille, en  plus de ses bonnes valeurs de comparaisons, est 
un choix tres pratique. Laine & al. (1991) rappellent les avantages lit% 2 l'utilisation de l'ecaille 
pour estimer l'ilge des poissons et choisissent  donc  cette  piece squelettique. 
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cription des problhmes de  lecture des 
Ces $cailles sont appelees aussi r6gen6r6es par reference ti la cause de leur macrocentrie : elles 
tombent  et sont remplacks par de nouvelles kailles 2 croissance trbs rapide dont l'ornementation 
superficielle est trBs diffdrente de celle des &ailles normales. I1 ne semble pas qu'il existe des 
$cailles  macrocentriques originelless, c'est  dire apparaissant 2 la ldpidogdnkse. 
Description 
Les &ailles r6genBrdes de P. nigricans (fig. 20) ont un aspect semblable ti celui ddcrit par Sire 
(1982) pour Hemichromis bimacu~afus : une partie centrale sans circulus 2 cretes vermiculaires fines 
sans direction privildgi @g. 20, b, c et d), souvent incluses dans des polygones formes par des 
sillons ; une partie mddiale a circulus largement  espaces ; enfin une partie peripherique ti circulus 
normalement $cart&, et pouvant prkenter des marques principales. Les deux premieres parties 
occupent  la  place de l'ancienne ecaille. La partie centrale, ou focus rdgdn6r6, n'est pas  entibrement 
divisde en general par les polygones. II en part des radius nettement plus nombreux que dans une 
kaille normale,  deux  ou trois par champ  au  lieu d'un seul mg. 20.c). Le focus regen6r6 a une taille 
trbs variable, mais en relation &roite avec la taille de 1'Bcaille initiale remplacee (Sire, 1982). La 
partie mrkiiale ne montre jamais de marques principales, comme on peut le voir par comparaison 
avec des $cailles  normales  du  meme  poisson f$g. 20, a et b). C'est d'ailleurs la preuve, en l'absence 
de travaux  expdrimentaux  comme  ceux de  Sire (1982), qu'elle fait bien partie de la portion r6gdn6r6e 
de 1'Bcaille de remplacement.  Dans le champ post$rieur, la partie reg6nQee est aussi caracterisde  par 
l'absence des entonnoirs tubulaires signal& pr6cddemment (Cf 0 I.@. 1.1.1 .). 
Tableau 3 : Variation du  pourcentage d'&ailles microcentriques avec la longueur de P. nigricans. 
longueur nombre nombre % d'écailles 9% individuel d'&ailles microcentriques 
standard (mm) de  poissons d'&ailles microcentriques MOY. E.T. extrêmes 
90 - 119 13  343 70 72 16.8 46 - 160 
120 - 149 30  497 51 56 23.9 3 - 100 
150 - 199 31 557 39  48 25.6 0-100 
208 - 249 11 249 14  19 21.3 0 -71  
250 - 299 35 606 20  19 16.4 O - 63 
300 - 349 224  453 1 17  17 18.9 0 - 93 
350 - 399 146  2458 14  13 17.1 0 - 81 
> 399  16  266  18  13 21.6 0 -91  
Etude quantitative 
Nous avons ette trbs gent% par l'abondance des &ailles macrocentriques chez P. nigricans. Le 
pourcentage d'ecailles normales (microcentriques), tous poissons confondus, montre des variations 
en  fonction de la longueur standard (fabl. 3 etflg. 21) : il baisse de  70% pour des jeunes de  90 ti 119 
a b 
C 
Figure 20 : Ecailles  macrocentriques  chez P. nigricans. Barre = 1 mm. 
a et b. Champs  antérieurs  de  deux &ailles  d'un  poisson  de 165 mm, avec  pour a, une  &aille  normale et 
c et d. Parties  d'une  &aille  macrocentrique  d'un  poisson  de 362 mm, avec pour c,  le champ  antérieur 
pour b, une  forte  macrocentrie  faisant  disparaître  la  premibre  marque. 
gauche, et pour d, un  d6tail  du  centre  de  l'&aille. 
d 
I 00 






90-119  120-149 150-199  200-249 250-299 360-349 350-399 > = a 0  
Classes de tailles (mm) 
fl % TOTAL 0 % INDIVIDUEL 
Figure 21 : Pourcentage  d'&cailles microcentriques en fonction de la classe de taille chez P. nigricaru. 
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mm, h 14% pour des subadultes de 200 h 249 mm, puis se maintient  approximativement h ce niveau 
jusqu'aux plus grands individus. Les variations individuelles sont fortes. 
Deux  phenomknes sont souligner : le nombre  finalement  rks reduit d'&ailles normales, 1/6 
seulement pour des poissons d'au moins  200  mm,  indiquant une desquamation considerable chez  les 
immatures ; l'arret de cette dernikre chez  les  prepubkres  et les adultes. Ces pertes sont d'autant plus 
considerables que ces  donnees  ne  tiennent  pas  compte, pour un locus donne, de la perte successive 
eventuelle de plusieurs &ailles. 
La consQuence pratique de cette desquamation est que si l'on peut se contenter de prelever une 
dizaine d'&ailles chez les jeunes, il  en faut une trentaine chez  les adultes pour &re h peu pres stlr de 
disposer de plusieurs ecailles microcentriques. Dans nos dchantillons de poissons de plus de 150 
mm, 18% des individus ont dQ &re rejet& fautes d'&ailles microcentriques ou tri3 faiblement 
macrocentriques.  On  peut  envisager de changer de zone de prelkvement sur le corps du poisson, sans 
&re assure d'obtenir  de meilleurs rhultats. 
Discussion 
La presence d'ecailles de remplacement  ou "macrocentriques" a et6 signalee chez de trks nombreuses ~;.. 
espkces de poissons paget  & Le Guen, 1975), mais l'importance quantitative du phenomkne ne 
semble pas avoir et6 etudi6e. Les pertes d'&ailles chez les poissons, entraînant secondairement la 
macrocentrie, peuvent &re divisees en quatre categories : 
- les  pertes dues h un  environnement  comportant des fonds durs avec des asperit& ; c'est  le 
cas des milieux coralliens : dans le lagon nh-caledonien, les pourcentages d'&ailles 
regenerees  peuvent atteindre 90% pour plusieurs espkces  (Loubens, 1978b) ; 
- les pertes dues 2I un comportement particulier : le creusement de nids, les combats entre 
poissons territoriaux.. . ; 
- les pertes dues 2I des maladies ou 21 des parasites ; 
- enfin, les pertes dues 2I l'action de poissons  lepidophages. 
Les milieux  dulçaquicoles de la region de Trinidad ne presentent que des fonds mous, argileux ou 
vaseux. Le comportement de P. nigricans n'offre aucune particularit6 pouvant expliquer une telle 
desquamation. Les individus malades ou parasites sont rares chez cette espkce. L'hypothese de la 
lepidophagie parait, par contre, trks  vraisemblable. 
Sept genres de Characiformes nbtropicaux sont consideres comme lepidophages au sens strict en 
raison de la prhence  sur leurs machoires de dents en cône  pointees vers l'extkrieur (Sazima, 1984). 
Le genre le plus important est le genre Roeboides (Characidae, Characinae), dont il existe trois 
espkces dans la region de Trinidad, R. myersi, R. aflnis et une petite  espkce  non  identifide 
(Lauzanne & al., 1991). Selon Sazima (1984), les poissons lepidophages attaquent des poissons 
aussi grands ou  plus grands qu'eux, la limite superieure ettant probablement determinee par la taille 
des ecailles des proies et par l'habilete du praateur. Les Roeboides de la region de Trinidad 
depassent rarement 15 cm de longueur standard. D'autre part, les P. nigricans sont des poissons 
rapides couverts de grandes Bcailles bien fixees,  et  vivent souvent en  bancs,  en particulier lors des 
migrations de reproduction. L'action predatrice des Roeboides, d'abord intense sur les trks jeunes P. 
nigricans, s'attenuerait rapidement  avec l'augmentation de la taille de la proie et disparaitrait vers 
200mm. 
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Outre les marques principales, les Bcailles presentent souvent de nombreuses petites discordances 
appe16es "marques accessoires". Elles sont gendralement  faciles a distinguer par leur position 
inconstante et leur faible extension. D'autres problkmes ont entrain6 un certain nombre d'echecs 
dans les lectures. total, il y a eu 144 poissons rejet&? pour 7 poissons B kailles 
microcentriques, soit 20.4 
Marques  partielles  ou faibles 
La discordance dans la disposition des circulus est peu importante, discontinue, absente ou peu 
visible sur une partie des &ailles de la serie. I1 s'en suit que la decision de la considerrer  comme une 
marque principale ou accessoire paralt arbitraire. I1 s'agit de la difficult6 la plus frdquemment 
rencontree : elle est source de 68.8 5% des echecs dans l'interpretation des $cailles d'un poisson. 
Marques rmprochees Vg. 22.b) 
On observe parfois deux discordances trks proches l'une de l'autre, ceci B la fois par r6f6rence a 
1'6cartement habituellement obsew pour des marques de  ce rang, et B la sequence observee sur le 
poisson consid&&. Souvent, l'une des deux est beaucoup plus forte que l'autre. Une complication 
supplementaire se produit lorsque leur dcartement varie beaucoup selon la portion de 1'6caille 
considdree. Cette source de rejet de lecture est moins frequente, avec seulement 11.1 % parmi les 
echecs. 
Maraue absente (fig. 22.c) 
la grande taille du poisson et de ses &ailles, aucune discontinuite principale n'est visible, ou 
bien une marque semble manquer dans la sequence  observde,  pour la totalit6 des &ailles. I1 s'agit en 
somme  du  cas  extreme de discordance faible devenant  invisible. Cette absence peut se produire pour 
des marques de deuxikme ou troisibne rang,  mais  il est beaucoup plus difficile d'en Btre sûr, &ant 
donne le ralentissement de la croissance. Cette cause d'dchec atteint 9.7 5% des rejets. 
Marque de resorption (fig. 22, d et e) 
Les phenomknes de resorption sont assez  frequents  mais ne concernent  generalement qu'une fraction 
de l'&aille et n'empechent pas l'estimation du  nombre de marques. Des resorptions peuvent 
concerner le bord de 1'6caille qui est alors epais, le liserd sans circulus habituel  ayant disparu. Une 
resorption ancienne et importante peut  &re suivie d'une regeneration, visible par les circulus plus 
largement ecartes. Dans ce cas, elle peut faire disparaitre une marque principale (3.5 % des Cchecs). 
D6doublement d'une  maraue (fig. 22.0 
Quelquefois une discontinuite unique dans  les  champs lateraux se d6double dans le champ  antdrieur. 
L'interpretation peut  Stre delicate pour une  marque de rang elev6 (3.5 % des rejets). 
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a 
Figure 22 : Exemples de difficult& rencontrh pour  la  lecture  des kailles de P. nigricans (images  obtenues 
aprks  numérisation  et  binarisation en analyse  d'images). Les flkhes indiquent  la  localisation  des  problkmes. 
Barre = 1 mm. 
a. Marque partielle ; elle est visible dans les champs dorsal et antbrieur, mais elle disparait dans le 
b. Marques rapprochh dans le champ  dorsal  droit. 
c. Absence  de  marque  malgr6  la  grande  taille d'une kaille. 
d. Marque de rdsorption 1 l'intdrieur  du  champ  ventral. 
e. Marque de rdsorption  en  bordure  du  champ  ventral. 
f. Marque  dorsale  unique se dMoublant dans le champ  antdrieur. 
champ  ventral. - 
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Difficult6s diverses 
Dans  quelques cas, nous  avons observe des marques en nombre variable selon le champ observe, ou 
placees dans des positions differentes selon l'$caille examinee (3.5 % des Bchecs). 
Bilan auantitatif 
Les difficult& decrites entraînent un pourcentage d'dchecs croissant avec la taille ( t ~ b l .  4). Ce 
pourcentage, nul pour les petits individus, atteint environ 50 % pour les plus grands (2 366 mm). 
Cependant, la marque douteuse est  rarement la premiere, de sorte que les observations et mesures 
faites sur ces $&ries restent partiellement utilisables. 
1.4.1. Validation de la premikre marque 
Les jeunes de l'annee, n6s pendant le premier trimestre (Cf § I.B.2.1.), forment des groupes bien 
sbparbs par la taille  de l'ensemble des autres classes d'age. Ceci  est vrai meme si les distributions de 
longueur des individus captures varient sensiblement avec l'engin et le milieu. 
Ea methode semidirecte par observation des $cailles (rabl. 5) indique que la premiere marque 
apparaît essentiellement de septembre h novembre. Pour ce dernier mois, la plupart des 26% de 
jeunes sans marque montrait  neanmoins des discordances partielles en bordure de l'ecaille 
correspondant probablement h l'apparition de la premiere marque. 
Tableau 5 : Apparition de la preemihre marque chez les jeunes P. nigricnm de première mée (cumul des mois 
de 1983 B 1987). 
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Ea methode de validation indirecte fait appel aux tailles des poissons r6trocalculdes h partir de la 
relation entre la longueur standard du poisson en mm (L) et le rayon R de l'bcaille (1/20mm). 




L = 2,791R + 13,48 
avec un coefficient de correlation, r = 0,98 (n=562), de valeur 61evvBe, qui permet l'utilisation du 
retrocalcul sans risque de biais importants, malgr6 les discussions &entes sur  le sujet (Ricker, 1973 
; Francis, 1990). La comparaison des distributions de longueur des poissons capturds avec  la 
distribution de Ll ,  longueur r6trocalculvBe il la formation de la premiere marque (fubl. 6 et JTg. 23), 
montre une bonne coherence entre une date moyenne de naissance  en fevrier, des classes  modales h 
120-135 mm en juin (individus sans marque) et des classes modales de El B 156-185 mm en 
septembre-novembre. Ea distribution des individus sans marque, p6ches principalement en juin, et 
celle retrocalculde  pour une marque (fifis. 23.a) sont significativement diffdrentes pour p < 8.01 (test t 
de Student de comparaison de moyennes). La distribution de L1 est plus etalee et plus rdgulike car 
elle est  bas& sur des individus d'&e varies  ayant subi des conditions de vie diverses pendant leur 
premiere croissance. On observe cependant une petite proportion d'individus il croissance trbs forte 
(2 230 mm) : il s'agit probablement de poissons  dont la premibre marque n'est pas visible, mais  qui 
n'ont pas et6 elimines de 1'6chantillon.  La distribution de longueur des individus h une marque  et  la 
distribution de LI (fig. 23.b.) ne sont pas significativement diffdrentes (p <0.01, test t de Student 
sur les  moyennes). 
Tableau 6 : Distribution des longueurs des jeunes P. nigricuns capturc% et distribution de L1, longueur 
r6trocalcul&e B l'apparition de la p r e d r e  marque. 
cl nombre de poissons captures par mois IL1 
de 1983 1985  1986  1987 LS 
73 - 87 
-97 
- 107 
108 - 117 
I18 - 127 
12-8 - 137 
158 - 167 
178 - 187 
188 - 197 
198 - 207 
208 - 217 

























8 8  
- 13 
- 7  
5 5  
12 5 
13 4 
7 5  
7 4  
3 3  
- 2  
1 5  
- 11 
1 9  
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73-  88-  98-  108-  118-  128-  138-  148-  158-  168-  178-  188-  198-208-218-  > 
87 97  107  117 127  137 147 157 167 177 187  197 207  217  227 227 
Classes  de  taille (mm) 
1 marque  observQ 1 marque  rdtro-calculk 
Figure 23 : Comparaison  des  distributions  de  longueur  des  jeunes  de  premibre ann& avec celle r6trmIcuIh 
des  poissons au  moment  de la formation  de  la  premiere  marque.  a : jeunes sans marque p&h& principalement 
en juin ; b : jeunes  avec  une  marque p&hds de  aoQt à dkembre. 
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1.4.2. Validation  des marques de rang 2 it 5 
Les distributions des largeurs relatives de la marge ( ) sont 6talees en toutes saisons (rezbl. 7). Des 
distributions bimoddes apparaissent de septembre 21 decembre, caract6rides par un pourcentage 
notable d'individus 8 marge trbs  Btroite ou nulle (classe 6- < 5%).  Aux hautes  eaux  (janvier iI avril), 
la marge  est large. La periode d'apparition des marques de rang 2 8 5 est donc approximativement la 
mQme que celle de  la premiere marque,  tout  en  $tant encore plus  etal&  (septembre - d6cembre). 
L'Bvolution du pourcentage mpyen de la marge dms  le temps Vg. 24) indique clairement, malgr6 
l'irregularit6 des Bchantillonnages en 1983 et 1984, une diminution pendant les derniers mois de 
chaque  amBe : ce  phhomene est d'ailleurs moins net si les pissons ayant de 2 8 5 marques sont 
tous les poissons, de 1 5 maques, sont remis @g. 24.b). Cela 
ente de l'apparition d'une marque vers la fin de l'annBe. 
Tableau 7 : FrQuences  relatives de MR, largeur  relative de la  marge  (voir texte), chez les individus ayant de 
2 il 5 marques (de 1983 2 1987). 
FREQUENCES  PAR  PERIODES  DE PLUSIELJRS MOIS 
CLASSES DE JAN./AVR. JUIN~AOUT SEP./OCT. NOV./DEC. 
0- e5 - 0.9 6.6  13.5 
5 -  e10 4.1 0.9 8.2 5.8 
10 - e20 6.8  2.8 3.3 5.8 
20 - e30 11.0  1.9 3.3 13.5 
30- e50 16.4  2 .0 14.8  21.1 
50 - e70 24.7  25.9 19.6 11.5 
70 - em 24.7  10.2 21.2  15.4 
M- e126 4.1  22.2 16.4  9.6 
2 12 8.2  10.2 6.4 3.8 
NOMBRE 73  108 61 52 
MOYEN 60  74 63  49 
KART-TYPE 37  40  40  40 
ILS M O ~ N  (mm) 3 19 333 324 3 17 
Avec les distributions du tableau 7, il a'est pas sûr qu'il se forme obligatoirement une seule marque 
par an sur chaque poisson. L'observation des Bcailles (fig. 22, c et d) et la distribution de L1 (fig. 
23) avaient deja montre que  certains  poissons pouvaient ne pas former de marque certaines annees. 
De mQme la longueur de la periode d'apparition des marques, et l'existence de marques rapprochees 
('fig. 22.b.) permettent de penser la formation de deux marques principales par an sur quelques 
individus. Cependant, ces  phenomknes  ne semblent pas  importants statistiquement, car les 
distributions de R1, R2-R1, R3-R2 et R4-R3 sont r6gulikre.s et unimodales m g .  25). La seule 
irregularit6 consiste en un etalement exagere vers les valeurs BlevCes, indiquant 18 encore qu'une 
marque n'a pas et6 vue ou n'est pas visible chez une faible fraction des individus. 
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2o t MOIS 
1984  1985  1986  1987 
I I 
I I I I 
I I I I I I 
I I I I I I I I 
1 - 4  6 - 8  9 - 1 0  11-  1 - 4  6 - 8  9 - 1 0   1 1 -   1 - 4  6 - 8  9 - 1 0   1 1 -   1 - 4  6 - 8  
12 12 12 
100 - 
80 - I  
M 6o - I  
R 
%I 40 -. 
U 
MOIS 
1983  1984  1985  1986  1987 
O I I I I n I I I I I I I I I I I I I I I 
1 -  6 -   8 -  10- 1 -  6 -   8 -  10- 1 -  6 -  8 -  10-  1 - 6 -   8 -  1 0 -   1 -  6 -  
3 7 9 1 2 3 7 9 1 2 3 7 9 1 2 3 7 9 1 2 3  
Figure 24 : Evolution du pourcentage moyen de la marge relative (MR en %, voir texte) dans le temps au 
cours  des ann& 1983 à 1987. En pointillb, la  courbe  indique les  khantillonnages irrdguliers. 
a. Poissons ayant des marques de rang 2 à 5. 
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I Figure 25 : Distributions du rayon de l'$caille B l'apparition de la premiere marque R1, et des intervalles 
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Figure 26 : Variation  du  niveau d'eau (cm)  du  Mamord h Trinidad  de  1983 a 1987  (moyennes  joumalii?res). 
Les flêches indiquent la position des hhantillons prbsentant un pourcentage important d'individus 21 marge 
nulle ou très faible sur les kailles. Le niveau d'eau 750 indique la limite d'isolement de nombreux plans 
d'eau. 
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La validation reste donc  imparfaite et necessiterait un echantillonnage plus etoff6.  Neanmoins, dans 
la majorit6 des cas, il se forme une marque par an, au cours du dernier trimestre. Les marques 
principales peuvent  &re  consid6r6es  comme des annulus de periodicit6 annuelle. 
1.4.3. Estimation de l'âge  d'un P. nigricans 
I1 faut distinguer deux  cas  en fonction de la periode de formation des annulus. 
Premier cas : Poisson capturi en dehors de la periode de formation des annulus, c'est B dire de 
janvier h aoQt. 
L'Age est connu avec une bonne precision B l'aide des 3 elements suivants : la date moyenne de 
naissance, fix& au 15 fevrier d'aprh les observations faites sur la reproduction (Loubens & Aquim, 
1986) ; le nombre d'annulus x ; et la date de capture. Si d est la durde ecoulee, en  mois, entre la date 
de capture, compte non tenu de l'annee, et le premier janvier, 1'Age A, en mois, du poisson est 
obtenu  grfice  aux  @alites  suivantes : 
Poisson sans annulus A = d - 1.5 
Poisson ayantx annulus A = 10.5 + 12(x-1) + d 
La seule imprdcision, de l'ordre du mois au maximum, vient de l'&art entre la date reelle de 
naissance du poisson consider6 et la date moyenne  du 15 fevrier. 
I- 
I I  .. _. 
Deux ihe  cas : Poisson capture pendant la periode de formation des annulus, c'est 2 dire de 
septembre B decembre. 
Pour des poissons ayant des annulus, il faut faire intervenir la largeur de la marge qui indique si 
l'annulus de l'annee de capture s'est deja depose ou non. -.A 
Poisson sans annulus A = d - 1.5 = d' 
Poisson d x annulus et marge etroite A = d' + 12(x-1) 
Poisson d x annulus et marge large A = d' + 12x 
La notion de marge etroite ou large n'offre pas d'ambiguite pour les individus B 1 annulus, &ant 
donne la vitesse ellevee de croissance. Pour les individus plus figes, on peut utiliser le paramktre MR, 
mais le ralentissement et la variabilite de la croissance ne permettent pas toujours une solution. Si 
MR est inferieur B 20%, on estimera que la marge est etroite ; si MR est superieur 50%, la marge 
sera consideree comme large. Il  est prudent de laisser de côte les individus B marge intermediaire. 
1.5. Causalit6  de la formation des annulus 
Les variations de la temperature de l'eau dans la region de Trinidad sont faibles. L'hydrologie est le 
facteur essentiel de modification des biotopes et des peuplements (Loubens & al., d paraftre et 5 
I.B. 1.). 
Les decrues, trks variables dans leur chronologie et leur importance, provoquent l'isolement de 
nombreux plans d'eau B partir d'une hauteur d'eau d'environ 750 cm Vg. 26). Aux  basses  eaux,  les 
superficies en eau se trouvent reduites dans une proportion considerable (de 10 B l), trks variable 
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selon les annees. Par exemple, le niveau  moyen en aoEtt-septembre-octobre a et6 de 400 cm  en  1986, 
contre seulement  114  en  1984 : cette difference est tri% importante pour des plans d'eau 
ghdralement peu profonds. Il s'en suit que, selon les ann , un même plan d'eau va se trouver 
isole il des dates et pour des durees trks variables, et aura des caracteristiques diffdrentes, des 
peuplements ichthyques varies quant h la nature des espkces et aux tailles des poissons presents. 
Pour P. nigricans, un  exemple  extreme est montre dans le tableau 6 pour le mois  d'aooQt 1985 : les 
poissons de l'annBe (aucune  marque sur les &cailles) de 75 il 125 mm proviennent de mares 
rdsiduelles en voie d'asskchement  tandis que ceux de 156 il 285 mm ont Btte pgches dans le Mamore. 
Aux  plus basses eaux, l'espace vital disponible aux poissons est rau i t  et les densites trbs fortes. Une 
partie d'un bras secondaire i u  Mamore, d'une profondeur moyenne de 1 m, a Bt6 trait6e 2 la 
rotenone en septembre 1983 : la densit6 atteignait 1 poissons h l'hectare, pour un poids total de 
espbees etaient prQentes, dont P. nig~ic-apls repr$sentait 2 % du poids total (hubens, 
comm. pers.). Un tel environnement se caracterise par une t r h  forte ompetition alimentaire, un 
comportement perturbe, pour  les  limivores  comme P. nigricans, par l'abondance des competiteurs, 
ou simplement par la densite des poissons presents, en particulier les nombreux Locariidae et les 
Potamotrigonidae vivants sur le fond. I1 faut aussi, dans un milieu restreint, &iter les attaques des 
ateurs tels que l e s  Serrasalmus spp. et les grands Pimelodidae. Dans le Mamord lui-même et & 
cette dpoque de l'ann6e, les densites sont Bgalement trbs fortes si l'on se reere aux rendements 
Bnormes obtenus aux  basses  eaux  avec des filets maillants (Lauzanne & al., 1991). 
Pl semble donc possible d'expliquer les mets  de croissance qu'impliquent les discordances observees 
sur les ecailles de P. nigricans par les difficiles conditions de vie que  doivent supporter les poissons 
au moment des plus basses eaux (jig. 26), puisque la pdriode d'apparition des annulus correspond 
chaque annee avec la fin des basses eaux. Les crues eclair provoquent une brusque mais courte 
augmentation de l'espace vital  et  peuvent être a l'origine des  marques  multiples observees. D'autre 
part, une partie des P. nigricans pourraient ne pas connaitre des conditions aussi defavorables, par 
exemple  ceux  habitant  les  plus grands lacs de meandre ; leurs &ailles ne porteraient certaines annees 
que des marques faibles ou  même  aucune marque discernable. Enfin les variations du regime 
hydrologique et la diversit6 des  plans d'eau aux caracteristiques changeantes d'une annBe 2 l'autre, 
permettent de comprendre l'dtalement sur tout un quadrimestre, 2 l'echelle pluriannuelle, de la 
periode de formation des annulus. Tout cela complique l'etude de la  dynamique des populations et 
spdcialement  au  niveau de la representativite de l'6chantillon. 
. Comparaison avec l e s  travaux antCrieurs 
En Amazonie centrale, selon des travaux preliminaires, le marquage naturel des Bcailles de P. 
nigricans est complexe, variant selon les individus d'une absence totale de marque a des marques 
bien visibles (de Merona, comm. pers.). Werder 82 Soares (1984)  ont applique h des P. nigricans de 
4 cm des resultats mis au point sur de tri% jeunes Brycon c$ melanopterus conserves en  aquarium 
(Werder, 1983). Selon ces auteurs, il se formerait un circulus tous les deux jours, ce qui permet 
d'estimer a la fois l'Age  et la date de naissance. Il faudrait cependant demontrer qu'il en est de même 
pour les jeunes P. nigricans. D'autre part, le rythme de formation des circulus peut &re different 
chez  les prepubbres et les adultes. En effet,  Szedlmayer & al. (1991b) ont montre par des 
expdriences de marquage  vital qu'il se forme quotidiennement  un circulus sur les &cailles de 
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Cynoscion regalis, mais uniquement pour une faible gamme de taille d'individus tri% jeunes ; les 
individus plus Ages ayant des dep8ts rythme plus lent. 
Deux especes voisines, systematiquement et biologiquement, de P. nigricans ont et6 etudiees par 
differents auteurs : P. lineatus (= platensis) du rio Pilcomayo (Bolivie, bassin du Parana) par 
Bayley  (1973) et par Payne & Harvey (1989) ; P. lineatus du Parana moyen  par Cordiviola (1971) ; 
P. scrofa du rio Mogi Guassu (BrBsil, bassin du Parana) par Godoy (1959). Ces auteurs ont decrit 
des marques sur les &ailles du mQme type (discordance des circulus) que celui observe sur P. 
nigricans. L'Age a et6  6valuB en faisant l'hypothkse, validbe  indirectement dans le cas de P. lineatus 
du rio Pilcomayo, du dep8t d'une marque annuelle lors des basses eaux. Cette hypothese est tri% 
vraisemblable car, dans ces regions situees plus au sud, l'influence des basses eaux s'ajoute celle 
d'un hiver deja bien  marque, et aussi, pour l e s  P. lineatus du rio Pilcomayo,  celle de la migration de 
reproduction vers les Andes. Une validation directe (par marquage vital par exemple) devrait Qtre 
tentee au moins une fois, pour etablir definitivement  la periodicit6 des annulus.  Dans l'etat actuel des 
connaissances, cette periodicit6 et le principal facteur en cause, la reduction de l'espace vital aux 
basses eaux,  paraissent Qtre les mQmes  que  pour P. nigricans. 
1.7. Discussion sur les marques de croissance et les possibilitb d'automatisation des 
lectures 
1.7.1. Marques  de  croissance  et  tissus calcifib 
Ecailles 
L'utilisation des &ailles pour  estimer 1'Age de poissons d'eau douce en region tropicale est .' 
relativement frequente et  assez  ancienne (50 a 60 ans). En AmBrique du Sud, parmi les travaux les 
plus recents, on peut citer ceux concernant les Characoidei : Cordiviola (1971) sur Prochilodus 
lineatus ; Bayley (1973) sur Prochilodus lineatus ; Sat0 & Barbieri (1983) sur Schizodon knerii ; 
Barbieri (1988) sur Leporinusfrideriei ; Barbieri & Barbieri (1988) sur Parodon tortuosus ; Barla & 
al. (1988) sur Astyanax eigenmanniorum ; et Payne & Harvey (1989) sur Prochilodus lineatus. 
Barbieri & Barbieri (1983) ont egalement determine I '  age de Gymnotus carapo (Gymnotoidei) a 
partir de ses &ailles. Dans tous les cas, les annulus decrits etaient semblables a ceux qui ont et6 
observQ chez P. nigricans : des discontinuites dans l'arrangement rdgulier des circulus. Ce  genre 
d'annulus rappelle aussi  ceux decrits pour  des  espkces dulçaquicoles et  tropicales d'Afrique : Alestes 
baremoze (Durand & Loubens, 1969) ; Lutes niloticus (Loubens, 1974) ; Lutes calcarifer (Davis & 
Kirkwood, 1984) ... La morphologie des  annulus presents sur les kailles des poissons d'eau douce 
tropicale differe donc de celle rencontree pour  les  espkces  dulçaquicoles des zones  temperdes, où les 
annulus correspondent en outre a un rapprochement des circulus (Baglinikre & Le Louarn, 1987). 
En milieu tropical, il semble que les &ailles stoppent complktement leur croissance pendant une 
certaine durBe (discontinuit6 au niveau des circulus), puis la reprennent ensuite normalement, alors 
qu'en milieu tempere, on assisterait plut& B un ralentissement de la croissance, resserrement des 
circulus sans arret tri% net, ou  un  ralentissement suivi d'une discordance ("premier circulus 
discontinu"). Dans les deux cas, ces  ph6nomknes sont induits  par l'action de facteurs 
environnementaux (temperature, hydrologie, stress vari& etc.. .). Les variations du milieu tropical 
seraient alors suffisantes  pour provoquer des interruptions marquees de l'accroissement des ecailles. 
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Btolithes 
Seules les marques principales de croissance sur les &ailles ont dtB validdes et peuvent donc &re 
comme de veritables annulus. On peut penser que les marques enregistrees sur les 
otolithes ou sur les rayons sont regul& par les  mgmes  phdnombnes, car la correspondance est bonne 
entre les lectures (panfili & Loubens, 1992). Les annulus des asteriscus ne se presentent pas de la 
mQme faCon que sur les $cailles : ce  sont des marques  composbes,  incluant plusieurs lignes 
colorables par le bleu de toluidine, donc plusieurs discontinuit& de structure, et non  pas une seule 
comme pour 1'6caille. En fai;, I'otolithe est un "enregistreur" des phenombnes environnementaux 
plus fin que l'6caille (Pannella, 1980), du fait de sa croissance journalibre : par exemple, les 
nombreuses petites variations du niveau de  l'eau, pendant la saison des basses eaux, pourraient se 
repercuter sur la croissance des otolithes. Les  anneaux color& par le bleu de toluidine, constitues de 
plusieurs lignes chromophiles, correspondent exactement aux zones hyalines de l'asteriscus et sont 
des zones hypomineralisees. Sur  d'autres espbces, les zones hyalines sont hypermineralisbes : c'est 
le cas des otolithes de morue (Castanet & al., 1977) et de poisson plat (Mugiya & al., 1985). Dans 
notre cas, il n'est pas 6tonnant que les zones hyalines soient moins min6ralis6es puisqu'elles sont 
soumises a de nombreuses perturbations empêchant les d@&s r6guliers de cristaux de carbonate de 
calcium. 
!- 
Ravons de  napmire 
Les rayons de nageoire de P. nigricans sont constitues d'un tissu osseux cellulaire : la  cellularisation 
de l'os est gen6rale  chez les Ostariophyses (voir in Meunier, 1983 ; Meunier, 1987). De mQme, l'os 
de P. nigricans possue une trame fibrillaire pseudolamellaire, ce qui est  g6n6ralement le cas  chez 
les Bsteichthyens (Meunier, 1983). La faible vascularisation du tissu indique que sa croissance est 
relativement lente (Lecomte, 1990) et  que le remaniement est lui-aussi peu important.  Les 
phBwmbnes de remaniernent  sont d'ailleurs moins importants chez  les  Poissons que chez les 
Mammiferes (Meunier, 1983). L'importance des processus d'erosion-reconstruction varie aussi 
d'une espkce h l'autre : Lecomte (1990) observe qu'ils sont plus abondants chez les Ariidae que chez 
les Characo'ides en Guyane, remarque que les poissons de la premiere famille atteignent de plus 
grandes tailles, et ajoute que les facteurs taille et vitesse de croissance pourraient expliquer les 
variations dans la frequence du  remaniement  osseux. P. nigricans est un poisson de taille moyenne, 
dont le faible taux de remaniement  vient renforcer les hypothbses precaentes. La  mindralisation  du 
tissu  osseux de cette espbce est hettgrogbne,  et le depot d'os secondaire est toujours moins  mineralise 
que celui de l'os primaire, tel que l'observent Meunier (1984) et Lecomte (1990) sur d'autres 
espkces. Les lignes cimentantes de reversion sont toujours hypomineralisCes chez P. nigricans, ce 
qui diff2re des observations de Meunier (1984) sur plusieurs espkces. En ce qui concerne l'aspect 
des marques de croissance sur les lepidotriches de P. nigricans, les zones hyalines, encore appelees 
"annulus" par certains auteurs (a ne pas confondre avec notre definition de I'annulus), sont moins 
mineralisees que les zones opaques qui les entourent. Le degre de mineralisation des zones de 
croissance de l'os n'est pas le mQme si l'on compare plusieurs espbces,  et  peut Qtre parfois 
totalement inverse pour des zones semblables.  Chez la plupart des espbces,  les  zones  hyalines  sont 
hypermineralisees : c'est le cas de Cyprinus Carpio (Castanet & al., 1970 ; Castanet, 1979), de Esox 
lueius (Casselman, 1974), de Limanda herzensteini (Mugiya & al., 1985), et de diverses autres 
espkces  (Castanet al., 1977 ; Lecomte, 1990). Dans quelques cas plus rares, les annulus  sont 
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hypomineralis&, comme chez P. nigricans : on peut citer LRthrinus nebulosus (Meunier & al., 
1979) et Arius couma (Lecomte, 1990). La biologie et l'ecologie de toutes ces espkces sont trks 
varides, si bien qu'il est difficile de rapporter ces  differences de mineralisation B des facteurs precis. 
I1 est cependant remarquable que les zones hyalines et opaques  repondent de la mQme façon B une 
source lumineuse, quelque soit leur degre de mineralisation : cette dernikre n'influence donc pas 
directement la refringence B la lumikre. De plus, dans de nombreux cas, il a ette demontre que le 
ddp0t de ces zones avait une periodicit6 saisonnikre : on peut alors imaginer que les rythmes 
physiologiques internes, couples B des facteurs t?pigenetiques, ne sont pas les mQmes entre les 
espkces . 
1.7.2. Perspectives d'automatisation des lectures 
Le developpement d'un outil du type "analyse d'images'' sur les Bcailles de P. nigricans, où la 
periodicit6 des annulus a et6 demontree, parait envisageable.  Pour ce poisson, il est facile 
d'appliquer un  traitement B l'image de l'&aille numerisee dans le but d'obtenir une image binaire 
(Cf Q Premi2re  Partie II. 1.2.2.). En effet, le but  est de travailler sur la disposition des circulus, et 
ceux-ci sont bien  individualises sur les images binaires m g .  22). Leur comptage sur un axe defini ne 
pose pas de difficult& particulikres, B partir d'un profil binaire,  sauf  pour  les  trks grosses 6cailles où 
l'espacement des circulus par rapport B la largeur de l'ecaille empQche de travailler sur une image 
unique de l'&aille. L'individualisation des marques principales de croissance est beaucoup plus 
delicate B rhliser : la prise en compte de l'espacement des circulus, qui diminue au niveau de 
l'annulus a d6jB et6 utilise pour localiser les marques  en  analyse d'images (Troadec, 1985 ; Troadec 
& Prouzet, 1986). Dans le cas de P. nigricans, ceci n'est pas realisable car l'espacement est B peut 
prks constant pour l'ensemble de l'&aille (Cf Q II.C.l.l. l.), et ce qu'il faut localiser est une 
discordance locale dans l'arrangement des circulus. A l'heure actuelle, aucune solution 
mathematique satisfaisante n'a et6 trouvee pour situer l'emplacement des annulus sur 1'6caille. On 
pourrait imaginer l'utilisation de vecteurs se deplaçant le long des circulus et enregistrant les  points 
particuliers oh une fourche apparait  (deux possibilites de direction pour le vecteur), correspondant B 
une discordance. I1 faudrait une image de type "squelette", sur laquelle la largeur du circulus est 
6gale B 1 pixel : des essais ont et6 realis& dans ce sens, mais d'autres problkmes surviennent 
(rupture locale de circulus, elimination de circulus par le squelette, reunion anormale de circulus 
etc.. .). L'automatisation de la lecture des &ailles de P. nigricans est peut-&e possible mais 
demande de nombreuses  investigations supplementaires. 
Sur les otolithes, des  essais d'amelioration de la  visualisation des marques par analyse de l'image des 
coupes transversales colorbes ont et6  realisds. I1 etait judicieux de pouvoir travailler sur des images 
binaires des structures colorees : la bonne definition et la largeur des anneaux colores devait 
permettre de travailler sur des  images binaires (Cf 0 Premi2re  Partie II. 1.2.2.). Cependant, 
l'h6tterog6n6itd de la coloration des otolithes (en intensite), et de la definition des marques n'a pas 
permis de developper l'outil dans ce sens : si l'oeil humain est un bon integrateur des petites 
variations individuelles  et interindividuelles, le traitement de  l'image est  beaucoup plus rigide et  ne 
pouvait pas reconnaître les nuances. Un travail plus approfondi sur la revelation des marques de 
croissances des otolithes  est  donc  n6cessaire. 
Enfin, l'utilisation des coupes transversales des rayons de P. nigricans, en lumibre transmise, pour 
l'analyse d'images est  envisageable,  en prennant en compte les  anneaux hyalins. I1 faudrait toutefois 
valider d'abord la chronologie du d$p& de ces zones dans le tissu osseux. De plus, il semble que 
I'h6t6rogCnBitd de ces zones, la fois sur un  meme  individu  et entre les individus, soit un obstacle au 
ddveloppement  objectif de l'outil informatique. 
1 .S. Conclusions 
Pour B. nigricans, l'observation de plusieurs types de pieces  calcifi s, a l'aide de plusieurs types de 
preparation, laisse penser que l'enregistrement des variations environnementales  ne s'effectue pas de 
manikre identique sur toutes les pikces d'un mCime: individu. Seul le scBnario  du d6pIsB.t des marques 
de croissance sur les Bcailles est valid6 : les annulus sont  des discordances dans l'arrangement des 
circulus, qui se mettent en place pendant le dernier trimestre de I'annBe, aprBs les conditions 
difficiles qu'imposent la periode des basses eaux. Un certain  nombre de  probkmes d'interpr6tations 
des ecailles conduisent B penser  que  tous  les poissons ne  subissent pas les  mQmes conditions de vie. 
Ceci est aussi justifid par les variations du regime hydrologique et la diversite des plans d'eau 
colonisBs par cette espkce. De plus, l'stolithe, enregistreur sensible des variations 
environnementales, montre un grand nombres de discontinuit6 structurales, qui vient renforcer 
l'id& d'het6rog6nBit6 des situations environnementales. L'utilisation des Bcailles pour les etudes de 
dynamique des populations  est  maintenant souhaitable. Ces  6tudes seront compliquBes par les 
variations individuelles et interindividuelles ou entre les populations : par exemple, l'etalement de 





2. Colossoma macropomurn 
2.1. Description des pikes  calcifik et de leurs  marques 
2.1.1. b i l l e  
L'&aille (fig. 27.a) est du type elasmoïde-cycloïde microcentrique, malgr6  la presence de quelques 
ctenii sur le bord posterieur des ecailles de grande taille. Sa forme ovale est  relativement stable au 
cours des differents stades de developpement. Les champs anterieur et posterieur sont tri% differents 
et n'evoluent pas de la mQme façon au cours de la croissance. Le champ posterieur est parcouru par 
de nombreux radius, partant en  faisceau  rayonnant depuis le focus, jusque vers le bord posterieur 
(fig. 27.a). Ces radius sont trks serres, complets  ou  incomplets, et trbs marquk sur la face externe 
de l'ecaille. Lors  de l'accroissement de l'ecaille, c'est le champ posterieur qui s'allonge  le plus, puis 
viennent les champs  ventral et dorsal, et  enfin le champ anterieur. 
La partie enfouie de l'ecaille (champs anterieur, dorsal et ventral), est entibrement recouvert de 
circulus trks fins et trks serres les uns par rapport aux autres, donnant une impression de forte 
densite @g. 27.b). Les circulus sont dispos& de façon concentrique autour du foyer et sont 
parallkles au bord de l'&aille dans toutes les directions. Ils semblent plus espaces dans le champ 
anterieur que dans les  champs ventral et dorsal oh leur nombre  augmente. Ils sont aussi visibles dans 
le champ posterieur, en particulier par transparence en observant la face interne de I'Bcaille, où la 
lisibilite est moins  genee par les radius. 
Figure 27 : Ecaille de Colossoma  macropomurn. Barre = 1 mm. 
a. Ecaille entihe d'un poisson de 505 mm, observée sur la face externe. LA flèche indique l'axe de 
lecture. A,  face  antérieure ; D, face  dorsale ; P, face  postérieure ; V, face  ventrale ; zr, zone  des 
radius. 
b. Détail du champ  antérieure d'une écaille d'un poisson  de 635 mm montrant  la  très  grande  densité  des 
circulus, et  la  présence  possible de marques  discordantes. 
c. Détail de la limite de la zone des radius (ZR) dans le champ dorsal (poisson de 505 mm). 
L'identification de marques  principales  est  rendue  difficile  par  la  forte  densité  des  circulus. Les 
flèches indiquent  la  présence de discordances  provoquant  une  désorganisation  des  circulus  dans 
la  zone  des  radius. 
d. Problème au  niveau  du centre d'une écaille d'un poisson  de 635 mm. Le focus n'est pas 
individualid et les circulus  ne  sont  pas  visibles  dans  la  région  centrale. Un certain  nombre de 
fractures  transversales  sont  visibles  au  niveau  du  centre. ZR, zone  des  radius. 
e. Macrocentrie sur les  &ailles d'un individu de 305 mm. L'&aille de gauche  est  plus  régénérée  que 
celle de droite. 
f. Détail d'une kaille macrocentrique tri% régénérée d'un poisson de 305 mm. Aucune  structure n'est 
visible dans  le  centre de l'&aille ; les  circulus  faisant suite à la  partie  régénérée  sont  espacés ; 
quelques  radius  sont  visibles dans le champ  postérieur. 
g. Discordance  locale sur le  champ  ventral d'une écaille  microcentrique d'un poisson de 655 mm. Des 
circulus  discordants  sont  visibles  localement. ZR, zone  des  radius. 
Les marques retenues  pour l'estimation de  l'age, ou  marques principales, se presentent sous la forme 
de zones de desorganisation des circulus, accompagnees de discordances (circulus discontinu, j i g .  
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27.c), visibles dans tous les champs de l'&aille, mais  difficiles a distinguer sur les Ccailles de grande 
taille (fig. 27, b et e). Dans le champ anterieur, il  peut  exister une modification sensible de 
l'espacement des circulus au niveau de la discordance. Les distances sont maurees selon l'axe 
ventropsst6rieur en limite de la zone des radius (fi 
Des problkmes importants sont apparus lors  de la lecture des $cailles  des 30 poissons utilises pour le 
choix d'une piece dure. Les Cblossoma  macropomum sont des poissons  atteignant de grandes tailles, 
dont les Bcailles deviennent  @dement trbs grandes. La croissance de I'Bcaille n'etant pas 
isomdttrique, le champ anterieur devient &oit par rapport aux dimensions de l'ecaille, et mQme 
parfois deforme (contour non replier) pour les plus grandes 6cailles. Ceci empeche  aussi 
l'observation des marques de croissance chez les individus depassant environ 
grosses &ailles, les structures centrales deviennent peu nettes, et les circulus s 
que sur le pourtour (fig. 27.d) ; de plus un certain nombre de fractures sont visibles, dispos& de 
façon anarchique, partant du centre vers les champs  ventral  et dorsal mg. 27.d). Toutes les grandes 
6cailles microcentriques, prkentent des circulus centraux legkrement  plus  espaces que les suivants, 
sans qu'il y ait prhence de structures de reg6nbsation. Le pourcentage d'$cailles macrocentriques, 
donc r$g6n&6es, est important chez C. m~cropomu~ : 43% des $cailles  du lot de 30 poissons (4 
ecailles au total) ; si l'on tient  compte  du probleme de la macrocentrie et du probleme au centre des 
ecailles des poissons superieurs 2 500 mm, 85% des &ailles sont mauvaises (19 poissons et 242 
kailles). L'importance de la macrocentrie est trks variable entre les 6cailles d'un m%me individu 
mg. 27.e) ; la regeneration peut Qtre t r h  importante chez les grands poissons ou sur certaines 
6cailles mg. 27.f). Les &ailles macrocentriques possedent une zone centrale sans circulus, sans 
structure definie, une zone entourant  la premiere avec des circulus assez espaces, et une troisikme 
zone pbriph6rique normale Vg. 27, e et f). Parfois, des structures de croissance complktement 
discordantes s'observent au milieu des circulus repliers de l'ecaille (fig. 274). De nombreuses 
anomalies dues a des regenerations locales, des remaniements  ou  des deformations sont visibles sur 
les deailles de C. macropomurn. La reconnaissance des marques principales de croissance sur les 
$cailles microcentriques a et6 difficile,  meme pour les petits  individus. 
2.1.2. Btolithe 
L'otolithe, ici I'asteriscus (fig. 28.a), peut atteindre une grande taille (jusqu'8 plus de 15 mm sur 
l'me mt&o-post&ieur). Sa forme, semblable B celle de l'asteriscus de Prochilodus nigricans, reste 
la  mQme lorsque le poisson  grandit : le rostre et l'anti-rostre sont tri3 saillants en pointe vers l'avant 
et skpares par un sillon ; le d5me dorsal est bien marque ; les bords sont crenel6s 2 cause de 
nombreux petits sillons exterieurs radiaires qui  en partent ; le sulcus est entour6 par un fort bourrelet 
calcique sur la face interne. En lumiere rdflechie sur fond noir, le nucleus n'est pas visible et la forte 
epaisseur des gros otolithes empQche de distinguer les  anneaux  hyalins fins, surtout visibles dans le 
ddme et au  niveau  du rostre : l'otolithe entier donne une impression d'opacite generale. Une  coupe 
dans le plan sagittal ameliore de façon notable le contraste entre les zones opaques et hyalines en 
lumiere r6flechie sur fond noir (jig. 28.b), alors que ce n'est pas le cas pour la coupe transversale, 
car les structures de croissance sont plus resserrees. Les anneaux hyalins ont et6 decomptes pour 
estimer l'ilge, retenus comme  marques principales, depuis le centre vers le dame dorsal de  l'otolithe 




Figure 28 : Otolithe (asterisms) de Colossoma  macropomum. Barre = 1 mm. 
a. Otolithe  entier  en  lumibre rBfl&hie sur fond noir, observt5 sur sa face  externe  (poisson de 390 mm). 
A, face  antdrieure ; D, face  dorsale ; P, face  postdrieure ; V, face  ventrale. 
b. Coupe  sagittale d'un otolithe  @oisson de 635 mm). Partie  dorsale observ& en  lumiike  rBfl6chie sur 
fond  noir. La flkhe indique l'axe de  lecture. 
c. Coupe sagittale de l'otolithe pr&&ient color& au bleu de toluidine. 12 anneaux color& sont bien 
individualis& dans le champ  dorsal (le dernier Btant difficilement visible'car tri%  marginal). 
d. Image rdtrodiffusk (MEB) de la coupe sagittale de I'otolithe pr&&lent. L'alternance des zones 





L'otolithe colore par le bleu de toluidine sur  sa coupe sagittale Pg. 28.c) ou transversale fig. 29.a) 
revkle de trks  nets  anneaux chromophiles, relativement larges et  bien individualisds, alternant avec 
des zones opaques larges. Ces  anneaux correspondent aux  zones hyalines visibles sans preparation, 
ou aprks une simple section, en lumibre reflechie sur fond noir Dg. 28.b). La coupe sagittale est 
difficile ti realiser ti cause de la forme large et aplatie de l'otolithe ; le plan de  la coupe transversale 
est delicat ti determiner ti cause : (1) du  nucleus  pas  clairement  defini ; (2) de la difficult6 ti trouver 
la pointe du  d8me dorsal ; (3) du  bord  cr6nel6,  même au  niveau  du  ddme, donnant des imprecisions 
sur  l'axe  de croissance maximale. Les limites des anneaux color& ne sont parfois pas  nettes,  et leur 
intensite est variable entre les individus et pour le même individu. Ils ont cependant et6 choisis 
commme  marques de croissance principales, lues sur le champ dorsal des coupes transversales (fig. 
29.a). 
Figure 29 : Otolithe  (asteriscus) de Colossoma macropomum (suite).  Coupe  transversale  de l'otolithe 
symgtrique de celui prkntefig. 28, b, c, d (poisson  de 635 mm) : observation  du  champ  dorsal. 
a. Coupe transversale  color&  par le bleu de toluidine (12 anneaux  colorBs, petites flkhes). La flkhe 
Bpaisse indique l'axe de lecture. D, face  dorsale ; E, face  externe ; I, face  interne.  Barre = 500 
Pm. 
b. Image rBtrodiffude (MEB) de la coupe transversale : les 12 anneaux hypocalciques sont bien 
individualids (flkhes). Barre = 500 Pm. 
c. Image  secondaire  (MEB)  de  la  coupe  transversale.  Barre = 500 Pm. 
d B f. DBtail de l'ultrastructure de la coupe transversale (image secondaire en MEB) : les anneaux 
colorables (A) correspondent  aux  zones  perturbées  par  la p rhnce  de nombreux  sillons  (d  et  e) ; 
les zones non colorables (opaques) correspondent aux zones sans sillons, avec des cristaux 
d'aragonite  radiaires (Q. d : Barre = 50 Pm. e : Barre = 25 Pm. f : Barre = 20 Pm. 
f. Zones d'accrhtion des otolithes h fort grossissement : Btroites dans l'anneau chromophile (A) et 
larges dans la  zone  opaque. 
g. DBtail de l'ultrastructure d'une autre partie de la  coupe  transversale  aprks  une  décalcification  légère : 
les  anneaux  chromophiles (A) correspondent à des rBgions de  sillons  profonds sans cristaux ; les 
zones  interanneaux  (opaques) ont des  cristaux  d'aragonite  très  visibles.  Barre = 50 Pm. 
Les anneaux  chromophiles  sont  des zones ti faible teneur en calcium,  comparativement ti celles qui 
les entourent mg. 28.d et 29.b) : les anneaux colores par le bleu de toluidine correspondent 
etroitement aux anneaux les plus sombres sur les images retrodiffus6es du MEB. Ces zones sont 
moins riches en  calcium,  mais le degr6 de calcification  peut être variable pour une même  zone (fig. 
28.d). Les autres regions plus calcifiBes ont des teneurs en calcium ti peu prks constantes sur 
l'ensemble de I'otolithe (même couleur claire en retrodiffusion), et coïncident avec  les zones 
opaques larges. 
Aprks decalcification superficielle de la coupe transversale, l'image secondaire, en MEB, montre 
l'ultrastructure des anneaux hypocalciques et chromophiles (fig. 29, c ti g). Ce sont des zones oh 
l'arrangement radial des cristaux d'aragonite est trks perturbe par la presence de nombreuses lignes 
de ruptures (sillon profonds). Chaque sillon prend la coloration  du  bleu de toluidine (donc  synonyme 
d'une ligne chromophile), et c'est  la proximite de sillons resserres qui donne un aspect  relativement 
large aux  anneaux colores composes. Un anneau colore (large par exemple de 50pm) peut  donc Qtre 
defini comme : un ensemble de sillons (lignes de rupture en  MEB, 10 ti 20 environ), ou  un  ensemble 
de fines lignes chromophiles correspondant aux sillons. La profondeur des lignes de rupture est 
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variable d'une region de I'otolithe l'autre (fig. 29, d et e) ; l'intensite de coloration des sillons est 
elle aussi variable. Les zones opaques 2 la lumikre, larges, B plus forte teneur en calcium, et non 
chromophiles, sont riches en cristaux d'aagonite dispos& radialement par rapport au centre de 
l'otolithe, et ne possMent pas  ou  peu de sillons @ . 29.g). Donc des zones larges riches  en cristaux 
(opaques 2 forte teneur en  calcium)  et des zones possaant des sillons resserres (colorables  et moins 
riches en calcium) alternent sur l'otolithe (fig. 29.g). 
Les microstructures (zones d'accretion A cycle court) sont visibles sur les coupes transversales des 
stolithes observees il tri% fort grossissement . 29.f). Il en existe deux types : 6tr 
ym, partie gauche de la figure 29.0, et lar (environ 3 ym, partie droite de la 
lumikre transmise et 2 fort grossissement, le d'accretion ne sont pas distinsables sur toute la 
surface de  la coupe, certaines  plages ne ant  pas de structure bien definie ; il devient 
particulierement difficile de les  individualiser sur les gros otolithes. Ces marques de croissance n'ont 
donc pas  et6 retenues dans notre etude squelettochronologique. 
Les marques principales retenues sur la coupe de I'asteriscus colorde au  bleu de toluidine sont donc 
des anneaux chromophiles relativement larges, dont l'ultrastructure montre qu'ils sont compos& de 
sillons resserres eux memes colorables. 
2.1.3. Rayon de la nageoire  dorsale 
Le plus grand rayon de la nageoire dorsale (lepidotriche) est forme de deux  hemi-rayons reunis par 
. 30.a). Chaque hemi-rayon est constitue d'un tissu osseux pseudolamellaire et 
a). C'est un tissu spongieux, vascularis6 de façon importante avec des canaux 
longitudinaux majoritaires, deja visibles chez les plus petits individus (fig. 36, b et c), et des canaux 
transversaux, en nombre  non  eable chez les grands individus ('jig. 30, a, d  et e). Le 
remaniement intra-cortical ou per ilaire de l'os de C. ~ Q ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ,  lid h la richesse du systkme 
vasculaire, est trBs important (fig. 30, d et e) : l'os depose secondairement est moins mindralise et 
entoure par une ligne cimentante de reversion caracteristique et hypermineralis6e.  Le  rayon change 
de forme au cours de la croissance des poissons ('jig. 30). Le rayon des plus  petits  poissons ('fig. 30, 
b et c) est form6 de deux hemi-rayons 2 section transversale en forme d'&de, aux contours 
irrdguliers, deja trbs vascularises, et dont les  axes principaux sont constitues de tissu osseux fibreux 
(2 la fois noir et lumineux sous une lumikre polarisee, sans arrangement particulier). L'initium 
(point d'origine de l'hexni-rayon et de sa  croissance) est excentre par rapport au centre de gravit6 de 
i'h6mi-rayon : il est reconnaissable par sa min6ralisation importante ( f ig .  3O.c). La croissance est 
allom6trique partir  de l'initium, selon les directions et l'bge, et I'hemi-rayon perd sa forme etoilee 
au profit d'un contour moins  sinueux (fig. 30, a, d et f). Les premieres marques  des gros poissons 
ont cette forme en 6toile du rayon jeune, lorsque les remaniements posterieurs les ont laisse en 
place, ce  qui est assez rare : il n'est donc pas  possible de localiser l'initium sur les lepidotriches des 
poissons de grandes tailles, de mQme que le contour entier des premieres zones de croissance. Lors 
de la croissance, les cavites vasculaires s'agrandissent et peuvent representer dans certains cas plus 
de 50% de la surface totale des coupes des rayons (fig. 30.0. Pour toutes  ces raisons, le decompte 







En lumiere transmise, chaque hemi-rayon presente une alternance de zones opaques  et hyalines la 
lumikre fig. 30.a) : les couches hyalines sont cependant plus fines que les autres. Ce sont les 
anneaux  hyalins fins, qui sont retenus comme  marques principales, pour essayer d'estimer 1'Age des 
poissons. 
Figure 30 : Coupe  transversale  du  rayon de la  nageoire  dorsale  (lépidotriche) de Colossoma  macropomum. 
a. Image composite de la  coupe  du  rayon d'un poisson de 387 mm : l'hémi-rayon gauche est vu en 
microradiographie et l'hémi-rayon  droit  en  lumière  transmise. Les premières  marques de 
croissance ont une forme différente de celle du lépidotriche actuel. A, face antérieure ; cm, 
cavité  médullaire ; cvl, canaux  vasculaires  longitudinaux ; cvr, canaux  vasculaires  radiaires ; D, 
droite ; fs, fibres de Sharpey assurant la cohésion des hémi-rayons ; G ,  gauche ; P, face 
postérieure. Barre = 1 mm. 
b. Coupe  transversale  du  rayon d'un poisson de 108 mm en  microradiographie. Les hémi-rayons  ont 
une  forme  étoil&  et  renferment  déjà de nombreux  canaux  vasculaires  (cv).  Barre = 100 Pm. 
c. Coupe de l'hémi-rayon droit en  microradiographie  (poisson de 90 mm). L'initium (i)  est 
hyperminéralid. Chaque  pointe de l'hémi-rayon  correspond à une  trav& d'os primaire  fibreux 
(os F). Les canaux  vasculaires  longitudinaux  (cvl)  sont  alignés  radialement  par  rapport à 
l'initium, et communiquent entre eux par des canaux vasculaires radiaires (cvr). Barre = 100 
Pm. 
d. Microradiographie d'une coupe du rayon d'un poisson de 360 mm. La cavité médullaire (cm) est 
agrandie avec un remaniement osseux @rimédullaire (os II). De nombreux canaux vasculaires 
longitudinaux  et radiaires  traversent  l'hémi-rayon. Les premiere  marques de croissance 
(centrales)  rappellent  la  forme  du  rayon  des  jeunes  mais  sont tres errodées  par  l'élargissement de 
la  cavité  medullaire.  Barre = 1 mm. 
e. Détail de la  microradiographie  prckédente. La minéralisation de  l'os primaire (os I) de la  coupe  est 
très hétérogène avec une alternance de zones d'intensité de gris très différentes. Le canal 
vasculaire  principal  (cv) est entouré  par un dépôt d'os secondaire (os II), limité  par  une  ligne 
cimentante de réversion  (Ir  et flkhes) hypercalcifiée.  Barre = 100 Pm. 
f. Microradiographie de la  coupe de l'hémi-rayon  gauche d'un gros  poisson (635 mm, dont l'otolithe 
est présenté f ig .  29). La cavité médullaire (cm) s'est très étendue. La minéralisation de l'os 
primaire (os I) est hétérogene  et le remaniement  important (os II). Barre = 1 mm. 
Les microradiographies des coupes des rayons de C. macropomum montrent une mineralisation  trks 
hkterogbe sur la surface de chaque coupe fig. 30). Si l'on exclut les regions de dep6t d'os 
secondaire, il existe sur les microradiographies toute une game d'anneaux concentriques plus ou 
moins  mineralises, d'intensites de gris variees. Parmi  ceux-ci,  les  anneaux  hypermineralises (les plus 
clairs) peuvent être choisis pour l'etude squelettochronologique. Ces anneaux  plus mineralises 
correspondent d'ailleurs etroitement aux anneaux  hyalins visibles en  lumikre transmise, en 
comparant les images microradiographiees et en  lumikre transmise fig. 30.a). 
2.2. Choix  d'une pike et lecture 
A partir du sous-echantillon de 30 individus, quelques pieces ont et6 BliminCes en raison des 
difficult6 signalees  precedemment : les Bcailles,  les  rayons de nageoire et les otolithes observQ en 
entier. Sur les petits  poissons  et pour toutes les  pikces, l'interpretation des marques de croissance est 
relativement aisee, mais elle se complique dks lors que les individus depassent une certaine taille. 
Les Bcailles sont difficilement interpretables lorsque le poisson depasse 600 mm, sans compter les 
probkmes frequents de macrocentrie. Le tissu  osseux des rayons de la nageoire dorsale est 
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extrkmement  remanie,  dks les plus  petites tailles, et si les structures de croissance sont  identifiables 
pour des poissons inferieurs B mm, elles ne le sont @&re au dela de cette taille. De plus, il est 
pratiquement impossible de prendre des maures sur les tranches des rayons car : (1) l'initium ne 
peut Qtre localise avec precision ; (2) le suivi du contour d'une marque de croissance est 
indvitablement int mpu par des cavitk vasculaires ; (3) les premikres marques somt effacees par 
le remaniement ; n axe de mesure standard est dificile a choisir 2 cause de la forme du bord 
trks irreplikre ; (5) sur un axe donne, les marques sont rarement toutes presentes (remaniement). 
L'otolithe entier? en lumikre reflechie sur fond noir, est trks volumineux et opacifie pour les gros 
poissons : ses anneaux hyalins ne peuvent  &re  decomptes  aisement. Tous ces types de preparation 
ont donc et6 dcartds : l'khantillon global renfermait surtout des poissons depassant 600 mm (fig. 
32.a)), pour  lesquels l'interpretation des  marques de croissance est delicate (Cf prec 
L'otolithe (asteriscus), coupe transversalement selon un  plan dorso-ventral passant par le centre, et 
colore avec le bleu de toluidine, a donc et6 retenu. En rkgle  g$n$rale, les anneaux colores sont  bien 
identifiables sur les coupes et les mesures sont faciles prendre. Sur le sousdchantillon de 36 
poissons de tailles trks varides, le nombre d'anneaux colores varie entre 0 et 65 ! Ce choix a ensuite 
et6 confort6 par l e s  tests statistiques de comparaison de plusieurs lectures, faites par deux lecteurs, 
sur l'bchantillon des 30 poissons : 
PCA = 60 % EMR = 3.0 % 
Ces valeurs sont tout il fait satisfaisantes si l'on  se  refire aux resultatits obtenus pour BrochiZodus 
nigricans (Cf 0 1.C.1.2.) et aux seuils mentionnes par Laine & al. (1991). Ea manipulation des 
otolithes en vue de leur preparation pour  la coloration est assez longue ; le tronçonnage est 
cependant facilite par leur taille importante, qui permet  un  positionnement aise de l'axe de coupe. 
M6me si le coQt  relatif  au temps necessaire a l'obtention de preparations correctes est klevt5, il est 
largement compense par la qualit6 des informations que l'on peut extraire des coupes colorees. 
Pratiquement  aucun otolithe n'a et6 rejet6 il cause d'une mauvaise prdparation. D'autre part, 
l'importance economique de C. ~ Q c r o ~ o ~ z i ~  pour 1'Amerique tropicale justifie un effort particulier. 
cription des probkmes de lecture des otolithes color 
Sur les coupes des otoliahes de CbZossorrzs tnacroporz2um, le terme de "marque principale" est 
reserve 2 des zones  (anneaux)  chromophiles et assez larges (Cf 0 I.C.2.1.2.). La lisibilite et 
l'identification de ces  marques sont generalement  bonnes, mgme si elles sont en cours de formation 
(elles ne sont alors pas comptabilisees dans le nombre total de marques). Cependant, un certain 
nombre de problkmes d'interprdtation subsistent. Sur 459 otolithes lus, 4t n'ont pas pu &re 
interprdtds quant leur nombre de marques. Ces 9 % d'dchecs dans les lectures sont essentiellement 
dus B la presence d'anneaux trks nombreux et difficilement identifiables. 
La qualit6 des marques principales n'est pas  uniforme sur toutes les parties de la coupe de l'otolithe. 
Le nombre d'annulus peut se retrouver de façon  identique dans plusieurs regions de la  coupe : partie 







intensement. La croissance allometrique de l'otolithe rend les anneaux plus visibles sur le champ 
dorsal oh l'accroissement est le plus grand, d'oh le choix de cet axe de lecture. Les marques 
principales de croissance retenues ont une certaine largeur dont  il sera tenu compte lors des prises de 
mesures.  Cependant,  ces marques sont plus nettes  et plus larges vers la face externe de l'otolithe, et 
s'amincissent vers la face interne, pour pratiquement disparaître vers le bord interne mg. 31.a). 
Pour obtenir des mesures rigoureuses et comparables,  il est necessaire de les effectuer sur  le rayon 
le plus proche du bord externe, et parallkle h celui-ci. Sur les gros otolithes, l'axe  de mesure est 
decal6  par rapport au bord externe 2 cause d'une certaine incurvation de ce dernier (fig. 31 .b). 
Figure 31 : DiffBrents  probl&mes  d'interprBtation  des  coupes  transversales  colorées  des  otolithes de Colossoma 
macropomum. Barre = 1 mm. 
a. Choix de l'axe de lecture et de mesures de la coupe (double flèche), et aspect des marques 
principales  (anneaux  color&) dans le champ dorsal  (poisson de 645 mm). 8  anneaux  colords  sont 
comptb sur  cet  axe. 
b. Positionnement de l'axe de lecture  et de mesures  (double  flèche)  pour l'otolithe d'un gros  poisson 
(755 mm). L'axe (flèches) ne suit  pas  exactement le bord  externe. 34 anneaux  sont  comptds. 
c. Aspect  des  anneaux  color&  et  marques  multiples ur l'otolithe d'un poisson  de 600 mm. Les anneaux 
sont  complexes : ils sont constitub d'une multitude de fines lignes color&s. Les flkhes 
montrent les limites du premier anneau. I1 est considdrt? comme une marque double car il 
possMe  deux  marques de coloration  principales  (symboles). 
d. Premieres marques (flèches) difficilement identifiables sur l'otolithe d'un poisson de 575 mm 
montrant 8 anneaux. Le premier  anneau (1) est  très  faiblement  marqu6, alors que le second  (2) 
l'est  Kgèrement plus, mis moins que les  suivants. 
e. Otolithe d'un poisson de 685 mm montrant 8 anneaux  colords  assez  larges  et espacb (flèches). 
f. Otolithe d'un poisson de 695 mm sur  lequel  28  anneaux  color&  Btroits  et  resserr6s  ont Btd comptds 
(flèches  pour  les 10 premiers). 
Les anneaux  principaux de coloration sont parfois doubles, ou  multiples : les  schemas  obtenus  sont 
alors complexes, puisque ces anneaux sont deja compos6s, et il est parfois impossible de delimiter 
precisement le debut  et  la fin d'une marque principale (fig. 3 1 .c), en particulier pour les premieres 
marques principales (de rang 1 2 3). En d'autres termes, l'anneau, qui correspond selon notre choix 
h une region chromophile large, peut  renfermer plusieurs marques secondaires colordes,  ayant des 
intensit& variables, avec souvent une ou deux marques dominantes ; l'une  de celles-ci correspond 
souvent au  d6but de l'anneau. Les marques  multiples ont etc rencontrees sur 5% des otolithes, mais 
n'ont pas entraîne l'elimination de ceux-ci au cours des lectures. 
Sur les otolithes appartenant 2 des gros poissons (> 600mm), les premikres marques, les plus 
centrales (de rang 1 B 3), sont souvent difficiles B interpreter, alors que les marques  suivantes  sont 
toujours tri3 nettes.  Pour  ces poissons, un doute peut parfois subsister pour le premier annulus (fig. 
31.d). Les patrons de coloration visibles sur les otolithes de poissons depassant environ 600mm 
peuvent &re class& en deux categories @g. 3 1 , e et f )  : (1)  des otolithes presentant un petit  nombre 
d'anneaux (entre 10 et 20), larges, espaces  et  bien individualis& (fig. 31.e),  pour 64.7% des 
poissons dkpassant  600mm ; (2) des otolithes ayant  un  grand nombre d'anneaux (de 20 jusqu'h plus 
de a), etroits, t r h  serres, dont la distinction est parfois delicate mg. 31.0, pour 35.3% des 
poissons de plus de 600mm. Les otolithes posstklant des anneaux nombreux trks serres ont et6 la 
principale cause de rejets dans les lectures, car il etait souvent difficile de denombrer tous les 
anneaux  avec certitude. 
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Figure 32 : Distributions de I'6chantillon  global  des Colossoma macropomum. 
a. Longueurs  standards (mm). 
b. Longueurs  standards  des poissons dont les  otolithes  n'ont  pas pu  ktre  interprdtds. 
c. Nombre  d'anneaux  sur les  otolithes  (annulus  color&  sur  les  coupes  transversales). Les individus sans 
annulus n'ont pas Btd pris  en  compte. 
a 
b 
Figure 33 : DBtails de l'ultrastructure de centre de I'otolithe de C. macropomurn : image secondaire de la 
coupe transversale en MEB. Les flkhes indiquent les unith structurales dBlimit&s par des sillons profonds. 
Barre = 50 Pm. 
a. Otolithe  d'un  poisson  de 610 mm. 
b. Otolithe  d'un  poisson  de 635 mm. 
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L'dchantillon global des C. macropomwn, obtenu de  juin 1983 a juin 1987, renferme en majorite des 
poissons dont les longueurs standards sont comprises entre 600 et 800 mm (73.1 % des 435 
individus,flg. 32.a). Les otolithes n'ayant pas pu  &re interpret& appartiennent essentiellement il des 
poissons de cette game de tailles m g .  32.b). La distribution du nombre d'anneaux de l'echantillon 
montre en fait une majorit6 d'individus appartenant a des classes comprises entre 1 et 20 anneaux 
colores mg. 32.c) : sur  cetteflgure 32.c, il existe sQrement plusieurs modes, et les individus ayant 
plus de 20 anneaux sont legi3rernent separ&. L'observation des 3 histogrammes de la figure 32 
confirme indirectement la presence de 2 types de patrons de coloration sur les otolithes des grands 
individus : une majorit6 de grands individus dans l'khantillon ; une majorite d'otolithes ayant de 1 a 
20 anneaux ; un certain nombre d'otolithes ayant de 20 2 plus de 40 anneaux ; les grands individus 
ne presentent donc pas toujours un  grand nombre d'anneaux color& sur leurs otolithes (35.3%, Cf 5 
precedent). 11 reste a rechercher la signification de ces deux types de coloration pour I'gge et les 
scenarios de croissance. 
2.3.2. Remarques sur la calcification des otolithes 
Les otolithes de Colossoma macropomum possMent de nombreuses particularites de calcification : 
les  quelques descriptions presentees  ici  concernent  la partie centrale de l'asteriscus et la presence de 
"nodules" calciques sur  la face externe de ces otolithes. 
La structure interne de  la region de l'asteriscus comprise entre le nucleus et la premikre marque 
principale de croissance (r6v6Ee par coloration) est relativement  complexe. Sur la coupe transversale 
legerement  d6calcifiBe de l'otolithe, le MEB (image secondaire) revele il cet endroit une succession 
de stries ou sillons tres marques et profonds, qui paraissent &re dispos& de façon anarchique, et 
dont la densite par unite de surface est Blevk Vis. 33). Ces sillons se disposent concentriquement 
par rapport au centre de l'otolithe, et forment des arcs de cercles. Ils incorporent le bleu de toluidine 
aprb un sejour dans ce colorant, mais l'intensite de coloration est alors assez faible. Aprh ces 
premieres remarques, une des hypotheses  expliquant la  prhence  de telles structures pourrait &e  la 
technique de preparation utilisee : lors de leur tronçonnage, les otolithes, alors inclus dans de la 
resine, sont soumis aux fortes vibrations de  la scie a vitesse lente (ISOMET) ; durant la coupe,  les 
vibrations pourraient engendrer de nombreuses microfractures de l'otolithe, qui seraient ensuite 
visualisdes  en MEB aprks  decalcification des coupes. Plusieurs remarques permettent d'ecarter cette 
hypothese. Premierement, ces stries interrompues ne se retrouvent pas reparties de manibre uniforme 
sur la surface de la coupe : elles sont rares dans le champ dorsal ; elles sont nettement plus 
frequentes dans le champ  ventral oh les  marques principales de croissance sont d'ailleurs beaucoup 
plus perturbees ; elles sont tres nombreuses vers le bord externe de l'otolithe, au niveau  du centre ; 
elles sont ponctuellement  prQentes vers la face interne. Deuxikmement, lorsque l'ultrastructure de 
l'otolithe est observee a fort grossissement m g .  33), les sillons profonds delimitent des unit& 
structurales : il l'interieur de celles-ci, des microstructures plus fines et  moins  marquees sont 
observees. Ces microstructures font penser aux structures qui reprbentent des cycles journaliers 
pour de nombreux auteurs. Toutes  ces unites sont discordantes entre elles : les orientations des arcs 
de cercle se chevauchent,  mais les microstructures d'une unite donnee conservent la meme 
orientation. Si les sillons etaient dus il des fractures secondaires des otolithes lors des preparations, 
apparaissant de façon irreguliere, ils devraient recouper les microstructures et &re en discordance 
148 
avec elles, or ce  n'est pas le cas. Le centre de l'otolithe, qui correspond aux premieres phases de 
croissance du poisson, est donc le siege d'un processus de calcification particulier : il se formerait B 
partir de nombreux  points de calcification  (primordiums) autour desquels prendraient naissance ces 
portions d'aurhle (unites de calcification), et chaque  unit6 aurait son propre accroissement. 
Ea face externe de l'asteriscus de Colossoma ~~~~~~~~~ prQente des excroissances de structure, 
que nous appellerons "nodules" calciques. Ces nodules de forme spherique apparaissent en coupe 
sous la forme de secteurs circulaires (fig. 34). Ils sont disperses sur la surface externe 
peuvent être isolQ et atteindre une taille importante par rapport aux dimensions de l'otolithe ('fig. 
34.a) ou  &re localises et superposes, se recoupant les uns avec les autres ('fig. 34.b). La prQence de 
ces nodules sur les otolithes est extremement frequente : ils &aient visibles sur environ 80% des 
coupes ; or ces dernieres ne traversent qu'une petite region de la surface externe, on peut donc 
estimer qu'ils sont presents sur pratiquement tous les otolithes. Le centre d'origine des nodules 
(primordium annexe a celui de l'asteriscus) est bien  ddfini, surtout dans le cas de nodules 
volumineux : il  peut parfois être complexe et forme de plusieurs primordium mg. 34.c), donnant au 
nodule une forme  de "choux-fleur" lors de sa croissance. Ces excroissances ont la même structure 
que l'otolithe lui-meme,  avec des zones  hyalines  et des zones opaques, des zones colorables par le 
bleu de toluidine ou  non. Les coupes  des  nodules donnent une alternance d'anneaux colores 
extrêmement nets et definis Vg. 34), et comparativement mieux individualises que ceux presents 
dans le champ dorsal. Ces anneaux colorCs sont plus fins que sur l'otolithe mg. 34) et facilement 
identifiables : si le rythme de leur d6pôt  est saisonnier et si les anneaux les plus marginaux 
correspondent aux dernieres structures mises  en place sur l'otolithe, le moment de la formation du 
nodule peut être estime. De plus s'il existe un synchronisme entre le rythme des dep6ts internes 
l'otolithe et celui des excroissances,  les doutes sur l'interprktation des derniers anneaux peuvent être 
6limin6s en comparant les sequences marginales sur le nodule et sur l'asteriscus. Pour l'instant, 
aucun  element ne peut permettre de rattacher  la presence de ces  excroissances  un  dvknement precis 
de la vie du poisson. Leur presence irregulikre sur les individus captures dans un  mQme  milieu laisse 
plut& penser a un ph6nomkne acyclique et anarchique, au moins l'origine de leur croissance. Par 
la suite, lorsque le primordium est defini, la croissance du  nodule pourrait suivre celle de l'otolithe, 
et impliquerait aussi que ce dernier ne grandit plus sur la face externe. Laj7gur-e 35 represente, selon 
nos observations, les mecanismes possibles des d6pôts pour des nodules isoles ou regroup&. La 
prdsence de ces structures n'altere en  rien  les observations realides sur les  anneaux de l'otolithe. 
Les nodules  calciques  externes  ne sont pas sans rappeler les unith structurales du centre de 
l'otolithe, decrites au debut de ce paragraphe. Cependant,  il n'existe pas de correspondance directe 
entre les deux car les nodules renferment des marques de croissance de type "saisonnier" (et 
"journalier") alors que les  unites ont uniquement des marques de type "journalier". 
2.4. Validation sur I'otolithe coloré 
La chronologie de l'apparition des  anneaux colores sur I'asteriscus a et6 etudibe grAce 
l'observation du bord de l'otolithe et aux mesures des distances separant les derniers anneaux du 
bord (distances marginales). Le bord  correspond  en fait 21 la partie de bordure du  champ dorsal sur 
une tri% faible largeur (quelques  Pm). En lumikre  r6flechie,  celui-ci peut être soit colore par le bleu 




Figure 34 : "Nodules calciques" sur la face externe des otolithes de C. macropomum : coupes transversales 
color&s. Les petites flhhes situent  la  limite  externe de l'otolithe, et les  grosses  flhches  ddlimitent les nodules. 
Barre = 500 Pm. 
a. Nodule isolé pour un poisson de 665 mm. Des anneaux chromophiles sont bien individualids à 
l'intérieur du  nodule,  ainsi  que le primordium  (symbole). 
b. Ensemble de nodules superposés (poisson de 695 mm). Les anneaux color& sont t rh  visibles pour 
chaque  nodule. 
c. Détail d'un nodule  isole d'un poisson de 610 mm. Plusieurs  centres de calcification (primordium) 
sont visibles (symboles) : ils donnent au nodule une forme en "choux-fleur". Les anneaux 






Figure 35 : Sch6mas  hypothdtiques de formation  des  nodules  ur  la  face  externe  des  otolithes  de C. 
macropomum. Les croix, sur les phases  de  d6but de croissance,  indiquent  la  pr&nce  hypothdtique de centres 
d'origine  de  la  calcification  (primordium). 
a. Formation d'un nodule  isol6. 
b. Formation  de  nodules superposés. 
152 
La marge  &ant mesurBe  au debut de l'anneau, elle inclut soit seulement une zone color& de largeur 
variable et relativement etroite @g. 36.4, soit une zone  colorde et une zone blanche, h elles  deux 
relativement larges 
Les  observations de l'aspect du  bord dorsal de l'otolithe, color6 ou non, ont port6 sur l'ensemble des 
otolithes. En effet, l'apparition de la coloration en bordure est supposee se produire avec 
synchronisme et de la mQme  façon pour tous les poissons, quelle que soit leur classe d'Age ou leur 
taille. Sur un cycle m u e l ,  en  groupant  les  echantillons  mensuels de 4 annees (juin 83 -juin 87), une 
tendance  est  tri%  marqu6e mg. 37.a) : le pourcentage de bord colores diminue fortement en  mars, oh 
presque tous les otolithes ont un bord opaque non colore. Le pourcentage de colsration marginale 
augmente entre les mois de mars et de juin-juillet, pour atteindre 100% ; de juillet 2 octobre, la 
valeur  plafonne B 100% de bords color& ; ces observations sont valables que l'on considkre tous les 
otolithes de 1'6chantillon  ou  seulement l e s  otolithes dont le nombre d'anneaux est inferieur h 16 (fig. 
37.21). A partir du mois de novembre, un certain nombre de bords opaques apparaît. L'interpretation 
des rdsultats de fevrier est delicate : le pourcentage de bords colores est presque de 1 
l'ensemble des otolithes, mais  il est inf6rieur h 4 0 %  pour  ceux  dont le nombre d'anneau 
mg. 37.4). Pour ces derniers otolithes, l'apparition de la zone opaque correspond 2 une pdriode 
allant de novembre h mars, oh elle est form& pour tous les poissons. Pour les otolithes des poissons 
ayant  un  plus grand nombre d'annulus, le sch6ma d'apparition de  la zone opaque est plus complexe : 
la seule certitude est qu'elle soit totalement  deposbe en mars. 
L'observation de la nature, color& ou non, du bord de l'otolithe, est parfois discutable : elle l'est 
plus pour ceux qui possbdent un assez grand nombre d'anneaux (> lo), car, la croissance se 
ralentissant, les marques sont plus resserrees vers le bord. Chez  ces individus, les anneaux 
marginaux ont une largeur relative plus importante, compares  aux  zones opaques qui les entourent ; 
ils  peuvent aussi &re plus larges que celles-ci.  Dans ce cas, l'apparition de la zone blanche est  plus 
difficile 2 evaluer en raison de deux phenombnes possibles : (1) une illusion d'optique due a la 
couleur  intense des anneaux color6 proches ; (2) une coloration r6elle  du bord par  exci% de colorant 
B l'interface resine-otolithe, qui devient  non  negligeable lorsque les marques sont observees avec  un 
grossissement plus fort. 
Même si les resultats avancQ pour l'evolution mensuelle du pourcentage de bords colores sont 
discutables pour les otolithes ayant un nombre d'anneaux important, ils ne le sont pas  ou peu pour 
les otolithes ayant  moins de 10 anneaux. Les anneaux colores commencent donc h se mettre en  place 
une fois par  an entre mars et juin, puis  continuent h se deposer pendant les mois qui suivent jusqu'en 
novembre mg. 3 7 4 .  La principale periode de formation de 1% zone opaque est localisee entre 
fevrier et mars, mais semble debuter, pour une partie des individus, d8s les mois de novembre- 
decembre (fig. 37.4. 
L'observation de l'6volution mensuelle des distances mesurees sur la marge, entre les derniers 
anneaux et le bord, devrait tenir compte des classes d'Age, mais pour des raisons d'effectifs, il est 
impossible de  le faire (voir les effectifs  par classefig. 32.c). Aussi, I'echantillon a et6 arbitrairement 
reparti entre les individus ayant de 1 h 9 anneaux,  et  ceux  ayant au  moins 10 anneaux. La largeur de 
la marge  ne peut pas  non plus &re utilisQ directement si on melange des individus d'Age differents 
(tubl. 8) : (1) une mQme marge absolue n'a pas la mQme valeur selon le nombre d'anneaux du 
poisson, les valeurs moyennes  &ant  beaucoup  lus  elevees  pour les otolithes faible nombre 
a 
b 
Figure 36 : Aspect du bord sur les coupes transversales colordes des otolithes de C. macropomum. M, 
distance  marginale  absolue ; D, distance  entre le ddbut  des 2 derniers anneaux colorés ; M/D=MR, distance 
marginale  relative.  Barre = 500 Pm. 
a. Bord  color6  pour un poisson de 455 mm e h 6  en septembre 1985. 
b. Bord  non  color6  (poisson de 457 mm W h 6  en  mars 1984. On peut  observer  une  faible  quantite de 
colorant B l'interface otolithe-rkine. 
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Figure 37 : 
a. Evolution  mensuelle  du  pourcentage  de  bords  colorés  parmi  les  otolithes de C. macropomum (cumul 
des dchantillons mensuels de 1983 à 1987), pour tous les individus et pour les individus dont 
l'otolithe pr&nte  moins de 10 anneaux  colorés. Les chiffres  donnent  les  effectifs  pour  chaque 
mois. 
b. Evolution  mensuelle de la  hauteur  d'eau (cm) dans le Marnor6 à Trinidad  (moyennes  mensuelles de 
1983 h 1987). Le niveau  d'eau 750 indique  la  limite  d'isolement de nombreux  plans  d'eau. 
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d'anneaux (entre 56 et p n )  que pour les autres (entre 18 et $6 Pm) ; (2) les variations de la 
marge absolue, d'un mois B l'autre, peuvent &re brutales, sans que la marge relitive ne varie (voir 
le cas de avril pour un nombre d'anneau 
L'evolution mensuelle de la  marge relative indique B la fois les periodes d'apparition des anneaux  et 
les  pgriodes de croissance de  l'otolithe (tsbl. 8 etfig. 38) : une diminution des valeurs correspond B 
la mise en place de l'anneau ; une augmentation des valeurs montre la mise en place de l'anneau 
dans un premier temps car il est large, et ensuite son gloignement du bord (apparition de la zone 
opaque) ; une stabilit6 des valeurs indique que l'otolithe ne grandit pas. L'6volution mensuelle de la 
marge relative est assez comparable pour les deux groupes etudies (nombre d'anneaux inferieur ou 
supdrrieur B IS,fig. 38) : l 'mulus  se met  en  place entre les  mois d'avril et de juin ( 
pour les classes d'anneaux < 16). Ea croissance d est lente de juin d6cembre (novembre pour 
les otolithes de 16 anneaux et plus) : l'annulus de  se former ju 'B la fin de l'ann6e ; il 
s'dargit surtout entre juin et juillet, puis la croissance de l'otolithe est ralentie mg. 38). De 
decembre B f6vrier (jig. 38), la marge relativ gmente, et pourrait correspondre B la fois B la fin 
du depot de l'annulus (bord color$, Cf 0 pr6 )? et B l'apparition d'une zone opaque (bord non 
colore). La croissance rapide de  l'asteriscus semble surtout localisee entre decembre et avril. 
La variabilitr! des mesures enregistrees sur la marge des asteriscus augmente principalement entre 
avril et juin (tabl. 8) : le coefficient de variation est 6lev6 pour la marge relative des classes 
inferieures 2 16 anneaux  en avril et juin ; pour  les  classes de plus de 16 anneaux, le coefficient de 
variation de la marge relative est maximal en avril. Cette 6poque de l'ann6e correspond donc au 
moment de la  mise  en  place de l'annulus, avec une augmentation de la variabilite individuelle. 
I1 existe donc une correspondance etroite entre les observations faites sur 1'6volution  du  pourcentage 
de bords color6 (au  moins sur les otolithes dont le nombre d'anneaux est inf6rieur 2 16) et celle des 
distances marginales. L'mnulus color6 commence B se mettre en place entre mars et juin, et se 
d6pose jusqu'g la fin de l'annde. La zone opaque  suivant  cet  annulus finit de se dkposer  en  f6vrier- 
mars. La p6riode qui montre la plus forte croissance de I'otolithe se situe pendant le premier 
trimestre de l'annee. 
Si la date de naissance  est fixee au ler novembre  de  chaque  annee, l'iige, A en mois, peut être connu 
en fonction de la date de p6che, d en mois, et du nombre d'annulus colores sur la coupe de 
l'asteriscus, x, non compris l'annulus en formation possible sur le bord. Les poissons jeunes 
capturQ entre janvier et mars auront probalement un bord opaque, alors que ceux captures entre juin 
et novembre auront un bord colore : 
Poisson sans annulus : A = d + 2 
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Figure 38 : Evolution  mensuelle  des  moyennes de la  marge relative (MR, rapport de la  marge sur la  distance 
entre les deux  derniers  annulus  en %) : cumul  des  dchantillons  mensuels  de  1983 ir 1987. Les chiffres  donnent 
les effectifs. 
a. Individus  ayant  des  otolithes  avec un nombre d'annulus < 10. 




2.5. CausalitC de la formation des annulus 
Dans  les  milieux aquatiques de la region de Trinidad, les variations de l'hydrologie des cours d'eau 
sont les principales causes de perturbation des milieux et des modifications des biotopes (Loubens & 
al., B paraître et Cf 0 I.B. 1.). Les periodes de crues et l'dcologie des biotopes sont extremement 
variees, comme nous l'avons vu pour P. nigricans (Cf 0 I.C. 1 S . ) .  
I1 est remarquable que la p6riode de croissance de l'otolithe fig. 38), plus elevee entre janvier et 
avril, corresponde exactement B la periode des  hautes  eaux fig. 37.b). Or c'est pendant les hautes 
eaux que les C. macropomum se dispersent dans les biotopes oh la nourriture est abondante. A 
l'oppos6, la lente croissance de  la distance  marginale relative de l'otolithe, de juin B decembre fig. 
38), est concomitante avec les basses eaux mg. 37.b), donc une alimentation rauite, et avec la 
pdriode de reproduction au debut de la crue. 
La periode du debut de formation de l'annulus colore sur les otolithes coïncide avec le debut de la 
baisse du niveau des eaux mg. 37, a et b, etpg. 38). Lorsque le niveau descend en dessous de la 
limite d'isolement de nombreux  plans d'eau, fixee B 750 cm m g .  37.b), le bord de l'asteriscus est 
pratiquement toujours colore. La coloration signifie qu'il y a changement dans la structure de 
l'otolithe, avec l'apparition de sillons colorables, visibles aussi en  MEB.  L'h6tCrog6ndit6 structurale 
de l'annulus, presentant plusieurs lignes  chromophiles  (Cf 0 I.C.2.1.2.) alternant avec de fines zones 
non  chromophiles, laisse supposer que pendant la periode de basses  eaux, les poissons ne 
connaissent  pas toujours des situations de croissance defavorables. Ceci laisse penser B une 
croissance irregulibre lors de la formation de l'annulus, avec des periodes d'arrêt et des periodes de 
calcification. Le ddpôt des zones opaques larges (fig. 37.a), alternant avec les annulus, semble 
correspondre avec le niveau maximal des eaux dans le milieu m g .  37.b). Ces zones, riches en 
cristaux d'aragonite (Cf 0 I.C.2.1.2.), et  ne prhentant pas de lignes chromophiles, sont donc 
synonymes de  forte croissance des poissons. 
L'hydrologie semble &re un facteur trbs important de la rythmicite et de la nature des depôts sur 
l'otolithe de C. macropomum, agissant sans doute en  rdgulant  les periodes d'alimentation des 
poissons. 
2.6. Comparaison  avec les travaux  antérieurs 
Malgr6  les  nombreux travaux sur l'aquaculture de C. macropomum en  Amazonie  (Cf 0 I.B.2.2.), il 
n'existe, B notre connaissance, aucun  travail sur la determination de l'age des poissons adultes  issus 
du  milieu naturel. Seuls Werder & Soares (1984) ont 6tudiC la formation  des circulus sur les ecailles 
de juveniles d'environ 4 cm. Ces auteurs ont not6  la forte densite des circulus. Ils ont aussi estimd 
qu'il se formait un circulus par jour sur les Bcailles,  en comparant  la densite B celle des ecailles de 
Brycon c$ meZanopterus, sur lesquelles Werder  (1983)  avait valide le depôt d'un circulus tous les 2 
jours. Werder & Soares (1984) n'ont cependant  pas valide directement leur mdthode sur C. 
macropomum, et on ne sait pas si le rythme de un circulus par jour est conserve chez l'adulte, ce qui 
est fort improbable. De plus, il serait tri3 dificile  de denombrer tous les circulus des Bcailles des 
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grands individus, il cause de leur densite, de certains  problkmes au  niveau  du focus et des differences 
entre les champs anterieur et posterieur (Cf 0 I.C.2.1.1.). 
De tous  les  travaux de determination de  l'&e des Characoïdes  citds  par Lecomte (1990), un seul a 
utilise les otolithes, celui de Morais & Schubart (1955) sur Salminus  maxillosus (Serrasalmidae). La 
bibliographie est donc tr&s pauvre en  donndes  comparatives,  aussi  bien  au  niveau d'espbces voisines 
que de pieces  calcifi6es  identiques. 
2.7. Discussion sur les marques de croissance et les sibilitês d'automatisation dts 
2.7.1. Marques de croissance et tissus calcifiés 
Ecailles 
Les &ailles de C. mac~opomu~  psss8dent une trks forte densit6 de circulus par unit6 de longueur 
(jusqu'a plus de  Wmm) ; pour P. nigricans, cette densite est elevBe mais nettement moins forte 
(environ 20/mm). Une telle difference entre les deux  espkces a deja et6 notee par Werder & Soares 
(1984), mais sur des juveniles. Ces auteurs n'ont aucune  hypothkse il avancer pour expliquer cette 
difference, ils rappellent seulement que les tailles maximales  atteintes par ces  deux  espbces  ne sont 
pas  comparables  (plus de 20 kg  pour C. macropmum et 2 kg  pour P. nigricans), et qu'en &levage, 
Colossoma grandit deux fois plus vite qu'une autre espece  ayant une densite de circulus semblable a 
celle de Prochilodus. 
La presence de marques de croissance saisonnikm  sur les otolithes de poissons tropicaux et sub- 
tropicaux a Btd remarquee pour de nombreuses  espkces  appartenant a des milieux tri% varies : lagons 
(Loubens, 1978b ; Baillon & Kulbicki, 1988 ; Baillon, 1990) ; zones littorales ou zones de r6cifs 
Goitein, 1985 ; Manooch & Drennon, 1987 ; Samu al., 1987 ; Beckman & d., 1988a 
-Nin & Ralston  1990) ; milieu  pdlagique  ou demer  insard & Troadec, 19 
GomAlez,  1977 ; Pozo Espinosa, 1982 ; Aguayo al., 1987 ; Morales-Nin, 
1989 ; Lombarte Morales-Nin, 1989 ; anickchand-Heilem enny, 1990) ; et  milieu 
dulçaquicole (Fagade, 1980 ; Dobriyal Singh,  1990). Sur les otolithes de @olossom~ 
macropomurn, l'apparition annuelle de zona hyalines hypocalcifiees, prgsentant de nombreuses 
discontinuites ultrastructurales colorables par le bleu de toluidine, est demontree. La structure et  les 
marques de croissance des asteriscus de C. macropomum rappellent beaucoup celles des asteriscus 
de P. nigricans : le schema est pratiquement le meme sauf pour le nofnbre d'annulus, qui est 
nettement plus eleve pour la premiere espece. Parmi les otolithes de Telhst6ensy la presence de 
zones hyalines hypomindralisees n'est pas frequente, et plusieurs exemples pris sur des especes de 
milieux tempdres ont plut& rev616 une hypercalcification de ces zones (Castanet & al., 1977 ; 
Casselman,  1982,  1983 ; Mugiya & al., 1985 ; Morales-Nin, 1987). Pour l'instant, aucune 
explication rationnelle ne  peut permettre d'interpreter de telles differences. Dans le cas  du squelette 
interne, le degr6 de mineralisation des zones de croissance du tissu osseux est aussi tres variable 
entre les esphces  (Cf 0 I.C. 1.7.1. et  ci-apres),  et il n'existe pas de schema general. La mineralisation 
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des couches de croissance de l'otolithe ou de  l'os  n'a donc pas d'incidence directe sur leur aspect 
lorsqu'elles sont travers& par une source lumineuse : en effet, une couche hyaline, travers& par la 
lumikre, peut Qtre hyper- ou hypo-  min6ralisee. 
Chez C. macropomum, l'ultrastructure des zones hyalines et opaques des otolithes est tout a fait 
caracteristique : en MEB, les discontinuit& sont nombreuses et resserrees dans les zones hyalines, 
les zones opaques &ant relativement peu perturbees et tres riches en cristaux d'aragonite bien 
individualisb. Pannella  (1980) a pu faire ce genre d'observations sur plusieurs especes de poissons 
tropicaux : chez Rhomboplites aurorubens, les zones  hyalines correspondent a un groupe de 
discontinuitb, tout  comme  chez Lutjanus buccanella oh elles sont aussi concentrees dans les zones 
hyalines ; les zones opaques de Coelorinchus chilensis renferment des plages continues riches en 
calcium. Les sagittas de Tzlapia guineensis prhentent elles-aussi des arrangements contigus de 
discontinuit& dans les zones h croissance reduite (Fagade, 1980). Morales-Nin (1989) definit les 
zones hyalines des sagittas de Scomberomorus brasiliensis comme des zones composees de fines 
accretions et de nombreuses discontinuitds de croissance, et les zones opaques comme riches en 
epaisses accretions. Toutes  ces observations semblent concorder entre elles : en particulier, les zones 
opaques sont presque toujours considerees comme les plus riches en aragonite, et interpretees 
comme des zones  deposees lors d'une croissance rapide (Pannella, 1980 ; Morales-Nin, 1987).  Dans 
quelques rares cas, les discontinuites (en faible nombre) sont situees dans les zones opaques, ces 
dernieres ettant alors etroites par rapport aux  hyalines,  comme  pour Chrysophrys auratus (Gauldie, 
1988 ; Gauldie & Nelson, 199Ob) : le schema est donc inverse. Cependant, la grande concentration _ ,  
des discontinuit& dans les  zones  hyalines des otolithes de C. macropomum ne s'observe pour aucune .-I 
autre des espbces citees ci-dessus. Une hypothese probable pouvant expliquer cette sequence des 
couches de croissance se trouve dans les fluctuations des conditions environnementales auxquelles 
sont soumis  ces poissons, avec de fortes variations dans l'hydrologie des habitats. Ceci expliquerait 
aussi que l'on retrouve des phenomknes semblables sur les otolithes de l'autre espece etudiee, P. 
nigricans. 
En ce qui concerne les particularit& de la  calcification  des asteriscus de C. macropomum, au  niveau 
des structures internes  du  centre et au  niveau des nodules  calciques de la face externe, il existe assez 
peu de donnees comparatives. Strong & al. (1986) decrivent des aberrations dans la cristallisation 
des sagittas chez  la goberge (Pollachius virens) : une structure cristalline se depose h l'exterieur de 
l'otolithe, mais contrairement C. macropomum, cette structure n'a pas la même composition que 
l'otolithe ; c'est une concretion de calcite.  Gauldie  (1986) decrit des structures de remplacement des 
cristaux d'aragonite sur les otolithes d'Oncorhynchus  rshawytscha, qui  ressemblent  beaucoup, dans 
leur aspect externe et  interne,  aux  nodules de C. macropomum : l'aragonite est alors remplacee par 
une autre forme de cristal, la "vaterite". Pour l'instant, aucun element ne permet de savoir si les 
nodules de Colossoma sont  aussi une forme de remplacement de l'aragonite ; il faudrait une analyse 
chimique quantitative pour verifier leur composition. Les structures centrales de l'asteriscus de C. 
macropomum, autant  que  les nodules, laissent penser que plusieurs primordiums (centres de 
croissance) peuvent Qtre localement presents. Ils  ne se mettent  pas  en  place de façon synchrone, mais 
se succMent, et ne debutent pas leur croissance au même moment. Ils peuvent ainsi former une 
succession d'unit& calcifiees,  comme le montrent  les structures du centre ou de certains nodules. La 
prQence d'un nucleus constitue par plusieurs primordiums est frequente pour les otolithes de 
poissons (Campana & Neilson, 1985 ; Neilson & al., 1985b ; Mugiya, 1987b ; Radtke, 1987). De 
plus, s'il existe un centre d'origine principal bien differenci6 sur les otolithes, des primordiums 
secondaires, encore appel& "accessoires", apparaissent aussi dans certains  cas  (Campan 
1985 ; Al-Hossaini & al., 1989 ; Marakiri & Hammer, 1989 ; Karakiri & al., 1989 ; 
adciri, 1990) : le centre devient dors une succession d'unit& d'accroissement empilees. Les 
otolithes de @. ~ Q c r o p o ~ u ~  se rapprochent de ce dernier cas de figure, avec des phhomknes 
amplifies. Le centre serait constitue d'une succession d'empilements de primordiums pendant toute 
la phase de croissance du juvenile durant la premikre ann&. Les structures centrales donnent 
l'impression d'une croissance rapide et plus ou  moins anarchique, qui serait accrue par la prdsence 
de nombreux primordiums. L'interpretation de l'otolithe des juvdniles, B partir des microstructures, 
doit d'ailleurs poser un certain nombre de problemes. Par la suite, d'autres primordiums accessoires 
viendraient se fixer sur la face externe des otolithes et constitueraient autant de centres de croissance 
accessoires, 6voluant en synchronisme avec l'otolithe, et donnant B terme des nodules calciques. 
Ravons de napmire 
Le tissu  osseux des Ostariophyses est  gbndralement cellulaire (voir in Meunier,  1983, 1987), il n'est 
donc pas etonnant que celui des rayons de C. macropomurn le soit aussi. Par contre, chez cette 
espkce, il est extremement vascularis6 : la Cavite m6dullaire s'elargit chez les gros individus, le 
centre de I'hemi-rayon est crib16 de canaux vasculaires longitudinaux, et de nombreux canaux 
vasculaires radiaires vers la peripherie mettent  en relation de plus fins canaux longitudinaux. 
L'irrigation de  l'os des rayons de C. macrogomum est donc trRs importante, et cela  dbs les stades les 
plus jeunes. Pour ces derniers, la forme etoilee de l'hemi-rayon ne ressemble  pas 2 celle de l'adulte. 
Le rayon des plus jeunes renferme des travdes directionnelles d'os fibreux qui tdmoignent d'une 
grande vitesse d'accroissement lors des premikres phases de la croissance osseuse (Francillon- 
Vieillot & al., 1990). Par la suite, l'accroissement de l'h6mi-rayon n'est pas isometrique et il 
acquiert une forme plus ovoïde. La forte vascularisation du  tissu  peut être synonyme d'une 
croissance rapide (Lecomte, 1996 ; Castanet & al., 1992). Chez B. nigricans, la  plus faible 
vascularisation indiquerait plutet une osthg6nkse lente. Pour C. macropornurn, la presence de 
nombreux  vaisseaux sanguins entraîne aussi  des phhomknes  de remaniement de l'os, B la fois intra- 
cortical et  p6rim6dullaire tels que l'entendent Castanet al. (1992) : le remaniernent  et  la 
vascularisation detruisent les premieres  zones de croissance des rayons sur les gros poissons, si bien 
qu'il est difficile de les utiliser pour determiner I'age. L'os depose secondairement est toujours 
hypornin6ralis6, rappelant les observations faites sur P. nigrimns et sur d'autres espkces par 
) et Lecomte  (1990).  La  mineralisation de  l'os primaire de C. macropornum est trks 
h$t$rog&ne,  t  les  anneaux  hyalins des lkpidotriches sont hyperminQalis6s. Cette dernikre 
observation apporte une nouvelle fois la preuve de l'extrême variabilite existant dans la 
nirkralisation des zones de l'os chez les poissons : I'hypermin8ralisation des zones hyalines de C. 
rnacropomum se rapproche du  schema enregistr6 chez de nombreuses  esphces  (Castanet & QI., 1970, 
1977 ; Casselman, 1974 ; Castanet, 1979 ; Mugiya & al., 1985 ; Lecomte, 1990), mais dimre de 
celui de P. nigricans. 
2.7.2. Perspectives  d'automatisation des lectures 
Le comptage des circulus sur les  &ailles de C. macropornum a deja Bt6 utilise pour estimer l'age  de 
juvdniles (Werder & Soares, 1984). Ce genre de manipulation  peut être une application typique de 
l'analyse d'images en  scl6rochronologie. Le comptage des circulus fait le plus souvent appel B une 
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binarisation de l'image de l'ecaille (Cf 0 Premi2re  Partie II.1.3.), mais  il  peut  aussi Qtre r6alise sur 
un  profil de niveau de gris (Szedlmayer & al., 1991a).  Ces traitements, appliques B des &ailles de 
poissons adultes, risquent d'Qtre delicats et de conduire B des impasses. En effet, la densite des 
circulus est trRs forte, surtout par rapport aux  dimensions de l'&aille, ceci entraînera des problkmes 
au  niveau des traitements et  de l'extraction des informations, par exemple : la  necessite de travailler 
sur plusieurs images de la  m&me kaille sur un  meme axe ; l'impossibilitk de compter les circulus 
dans la  r6gion  du focus où ils ne  sont  pas  bien  d6finis ; un nombre de circulus variable en fonction 
du  champ de  l'ecaille etudie. L'analyse d'images ne devrait donc pas Qtre developpee pour lire les 
kailles des C. macropomum adultes. 
L'analyse des images des otolithes entiers de C. macropomum entiers n'a pas pu ameliorer ni aider 
l'interpretation des marques de croissance  (anneaux opaques et hyalins). I1 etait donc necessaire de 
preparer les otolithes, en coloration, avant d'utiliser les traitements d'images. Maigre cela, le 
developpement d'une lecture automatique  des  coupes  colorBes des otolithes de C. macropomum n'a 
pas pu Qtre menee B bien, malgre la validation de la sequence d'apparition des  annulus colores. Le 
traitement de  l'image  de la coupe s'est heurte B un certain nombre de problkmes ... 
(1) I1 etait souhaitable de pouvoir travailler sur des images binaires des otolithes car les 
annulus colores, relativement larges, ne  necessitaient  pas  seulement  un  decompte,  mais aussi 
une prise de mesures (debut et fin de l'annulus etc...). De telles  images binaires n'ont pas pu 
&e  obtenues B cause d'une trop forte variabilite dans l'intensitd de la coloration (et donc de 
proct?dures de seuillage difficiles), et d'une mauvaise definition des premiers anneaux par 
rapport aux  anneaux les plus marginaux.. . .. . 
(2) Pour les gros individus, l'existence probable de deux  modalites de croissance, l'une rapide 
avec des anneaux larges et peu nombreux, et l'autre plus lente avec de nombreux anneaux 
resserres, accentue les difficult& de standardisation des lectures. 
(3) Les petites dimensions des annulus par rapport B la taille de l'otolithe entraînent des 
difficult& pour travailler sur la totalit6 de la coupe, en obtenant une bonne definition des 
annulus sur l'ensemble de l'axe de lecture. Comme pour les kailles, il aurait fallu travailler ' .  
sur plusieurs plans de la  mQme  coupe,  ce  qui pose alors des problkmes de repositionnements 
successifs des plans sur  le mQme  axe. 
Toutes ces  difficultds ont et6  autant d'obstacles au developpement d'un outil de lecture automatique. 
I1 a et6  choisi de travailler de façon  interactive sur les images  des  coupes  colordes des otolithes. Le 
programme  elabor6 (annexe 6) permet de : 
1. acquerir des images des coupes  avec  plusieurs grossissements ; 
2. mesurer  interactivement des distances sur la coupe (rayon de l'otolithe, distance entre les 
annulus, largeur des annulus, distances  des  annulus au bord  etc. ..) ; 
3. de convertir les distances sur l'image, en pixels, en  distances  reelles  en pm B l'aide  d'un 
programme de conversion ; 
4. de  sortir les informations extraites sur imprimante ou de les  stocker sur disque. 
Toutes ces operations, aprks  la phase de preparation des otolithes colores, sont  extrgmement rapides 
et permettent l'obtention d'un grand nombre de donnees en un temps t r b  court. Cependant, en 
suivant cette procedure, l'analyseur d'images n'est pas developpe dans un souci d'objectivitd des 
lectures, puisque l'interpretation des coupes se base encore sur la subjectivite du lecteur, mais plut& 
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Figure 39 : Relations taille-poids pour C. macropomum : (a) pour l'otolithe et (b) p u r  le poisson. Les 
6quations des modkles  de  r6gression sont d o n n h  aprks  transformation des  variables. n, nombre  de poissons ; 
r2, coefficient  de  d6termination. 
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Une autre application interessante des techniques d'imagerie sur les pieces calcifiees pourrait &re 
envisagee dans le cas du tissu osseux. Chez C. macropomum, le tissu osseux des rayons de la 
nageoire dorsale est tres vascularise avec un remaniement secondaire important. Les techniques 
d'analyse d'images peuvent permettre de quantifier cette vascularisation sur les coupes, en prenant 
en compte le pourcentage de la surface vascularisee par rapport 2 la surface totale du lepidotriche. 
Dans ce cas, le travail peut se faire sur des images binaires des coupes transversales. En fait, le 
developpement d'un programme de ce type est  relativement simple et  facile. On pourrait par la suite 
quantifier le degre de vascularisation du  tissu  pour plusieurs especes et le mettre en relation avec les 
classes de tailles, les  classes d'lge, les tailles  maximales des poissons, l'alimentation, le 
metabolisme etc.. . On obtiendrait ainsi plus de donnees sur l'importance de la vascularisation par 
rapport 2 l'lge et aux vitesses de croissance, et 3 la limite, une simple estimation de l'iige par 
quantification du degre de vascularisation. 
2.8. Quelques applications 
L'exemple de C. macropomum du bassin du Mamore est doublement interessant car on est en 
presence d'une espkce de grande taille dont les stocks sont quasiment inexploites, contrairement 2 
d'autres regions  du  Bassin  Amazonien.  On doit pouvoir recolter des individus representant toutes les 
games de tailles et toutes les classes d'iige. Cependant,  les juveniles sont difficiles 2 capturer a cause 
de leur dispersion dans les vastes zones inondees. En revanche, les poissons figes doivent &re 
presents dans les biotopes. Les lectures des annulus, sur les otolithes color& de tous les individus 
captures, montrent une grande amplitude de classes d'fige, allant de O 2 plus de 60 ans (Cf 0 
I.C.2.3.1.). Malgre l'hetterogdn6ite du nombre d'anneaux chez les plus grands individus, tous les 
otolithes ont et6 pris en  compte dans l'analyse. 
.. 
Une des applications possible de la lecture des otolithes est d'utiliser le poids de ces derniers pour 
estimer directement  l'fige  des  poissons. En effet,  Boehlert (1985) avait deja suggere l'utilisation du 
poids de l'otolithe, en plus d'autres mesures (longueur, largeur...), pour etablir des modeles de 
regression multiple  aboutissant 2 l'estimation de l'fige. Par la suite, Pawson (1990) a pu directement 
obtenir une indication de l'fige de SardineZZa aurita en utilisant les relations entre le poids des 
otolithes, la taille des poissons, et l'fige. Fletcher (1991) decrit les classes d'fige de Sardinops 
neopilchardus a partir des distributions du poids des otolithes. C. macropomum est un poisson 
possedant des otolithes (asteriscus) volumineux,  qui  permettent d'envisager des applications 
identiques 2 celles decrites precedemment : le poids de I'otolithe pourrait-il permettre d'obtenir 
directement l'fige  avec une bonne precision ? 
2.8.1. Résultats 
Relations taille-poids de l'otolithe et du  poisson 
Sur les 460 individus de l'echantillon de base, seulement 292 avaient au moins un otolithe entier 
permettant l'analyse de la relation taille-poids de l'otolithe. La taille de celui-ci est representee par 
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Figure 40 : Nuages de points  reprêsentant  les  relations entre la  taille du  poisson et  celle  de  son otolithe (a) ou 
entre  la  taille  du  poisson et le  poids de son otolithe (c). Sur a et c, les  droites 1 et 2 donnent  une  moddlisation 
possible de la rt5gression 21 partir de ces  nuages. 
b et d. Diagramme de dispersion  des rt5sidus correspondant B une  modêlisation de type  multiplicative Y 
= axb B partir des nuages prdddents. b, rdsidus de la relation taille de l'otolithe-taille du 
poisson  (a) ; d, r6sidus de la  relation  poids de l'otolithe-taille du  poissn  (c). Les droites  fictives 
sur la dispersion des rêsidus donnent les tendances probables et les effets dus au mdele 
ernploy6. 
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cette relation est reprQentee par une fonction puissance tri% significative (P<O.OOl) (fig. 39.a), 
aprhs linearisation de la forme : 
LogPo) = -17.200 + 2.602Log(R) avec r2 = 94.6%  (n=292) 
I1 existe donc une tri% forte relation entre ces 2 variables, mais une allometric de croissance, puisque 
la pente est differente de 3. La relation  taille-poids de l'otolithe (fig. 39.a) est de la  mQme forme que 
la relation taille-poids du  poisson (fig. 39.b). 
Relations taille (ou poids) de l'otolithe - taille (ou poids)  du  Poisson 
Les relations entre le rayon de l'otolithe ou  son  poids  et la taille du  poisson  sont  plus  complexes (fig. 
40). Aucune relation lineaire (avec  ou sans transformations des variables) n'est bien ajustee au nuage 
de points. Les nuages de points mettant  en  relation la taille du  poisson ( L S  en mm) et le rayon de 
l'otolithe, R en pm (fig. 40.a), ou son poids, Po en mg (fig. 40.c), ont la mQme allure ; cette 
derniere se retrouve aussi pour la  relation  poids de l'otolithe - poids du poisson. Si des regressions 
de type "fonction puissance" sont appliqu6e.s h ces  nuages de points, les valeurs des coefficients de 
determination et les niveaux de significations  sont bons, 
avec 
et 
rz = 78.5 % pour LS = a [RIb (n=423)  pCO.01 
r2 = 84.5 % pour LS = c [Pold (n=302)  p<O.Ol. 
Cependant,  pour ces modeles, la dispersion des  residus montre de tres nettes  tendances (fig. 40, b et 
d). Une partie de ces rQidus s'aligne suivant  une droite de pente negative mg. 40, b et d), alors que 
la repartition des autres residus est plus  difficilement interpretable. Un biais dans la dispersion des 
residus est le plus souvent dCi h (Tranchefort,  1974 ; Schemer, 1984) : (1) des erreurs dans la prise 
de donnees ; (2) l'oubli d'un terme constant de la regression ; ou (3) l'absence d'une variable 
explicative importante. 
L'observation des nuages de points mg. 40, a et  c) montre que : 
(1) h partir d'une certaine taille corporelle (environ 600 mm),  la  croissance de l'otolithe serait 
proportionnellement plus grande que celle du poisson ; 
(2) les relations entre la taille ou le poids de l'otolithe et la taille du poisson pourraient 
correspondre h 2 segments de droite ; la pente de la droite de regression lindaire du 
premier segment serait beaucoup  plus forte que celle du  second (fig. 40, a et c) ; ou le 
modele des relations pourrait &re  du type "logistique" ou  "Von Bertalanffy", la courbe 
possedant  un  point d'inflexion particulier  et une asymptote pour une taille maximale. 
La modelisation consistant h couper l'echantillon en deux ensembles, pour obtenir 2 relations 
lineaires, ne donne pas de resultats trks  satisfaisants  car  la limite de separation est difficile h evaluer. 
La courbe decrivant la relation entre la taille de l'otolithe et celle du  poisson doit h re  non lineaire. 
Deux  modeles de croissance classiques sont testes, l'un  de type "logistique" et l'autre  de type "Von 
Bertalanffy" . Les equations sont de la forme : 
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Figure 41 : Modeles  logistiques mettant en relation le rayon (R en Pm) ou le poids (Po en  mg)  de  l'otolithe 
avec la longueur standard du poisson (LS en mm). La dispersion des rksidus est aussi indiquh pour chaque 
courbe. 
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LSR = LS, [ 1 - e-K(R-Ro) ] équation de Von Bertalanffy 
avec R, rayon de  l'otolithe (a remplacer par Po, pour le poids de l'otolithe) 
RO, rayon de  l'otolithe pour  lequel LS = O (à remplacer  par Po0 pour le poids  de  l'otolithe) 
LS , , longueur  standard  pour  laquelle  l'accroissement est nul 
K, b, c, constantes. 
L'ajustement des  donnees B ce genre de modele  est  bon et tri3 significatif @ C 0.01) (rabl. 9 et$g. 
41). La dispersion des residus ne montre pas de tendance  partiCulibre mg. 41). Les ajustements des 
deux modi?les sont  assez  voisins : la somme des carres des 6carts dus aux residus est plus faible pour 
le modele  logistique, et la  valeur  du  coefficient de determination plus forte (rabl. 9). Le modele de 
type "logistique" peut donc &re retenu pour decrire la relation entre la taille (ou le poids de 
l'otolithe) et la taille  du  poisson mg. 41). 
Tableau 9 : Ajustement  des  modeles  logistique ou Von Bertalanffy 1 la  relation  entre  la  taille (R en Pm) ou le 
poids  (Po  en  mg)  de  l'otolithe et la  taille (LS en mm) du poisson. Pour les valeurs  des  sommes  des  carrés  des 
écarts, les nombres  entre  parentheses  sont les degr&  de liberté. r*, coefficient  de détermination. 
Ls VS RAYON DE L'OTOLITHE (Pm) L s  VS POIDS DE L'OTOLITHE (mg) 
Von Bertalanffy  Logistique  Von  Bertalanffy  Logistique 
SOMME DES CARRES 
régression (2)  6650543 
résidus (421) 1172977 
total (423) 7823520 
r2 84.9 
ESTIMATION  DES  PARAMETRES 
LSm 82 1 






















Pour C. macropomum, la relation taille de l'otolithe - taille du poisson n'est pas simple, et ne 
correspond pas  aux  modeles linQires couramment rencontres dans la litterature. Des lors, 
l'utilisation de cette relation pour btablir des modeles de croissance B l'aide de la technique du 






Selon lafigure 40 et les  modeles etablis mg. 41), il existe B certains moments  des  changements dans 
les relations liant  la croissance du  poisson et celle de l'otolithe. Seule la taille du poisson est prise en 
compte dans l'analyse de  lafigure 32. On peut cependant  imaginer qu'a partir d'une certaine taille 
corporelle : (1) le poisson ne gagne plus en longueur, mais augmente uniquement son poids, (2) 
l'otolithe s'accroit d'avantage en  dpaisseur qu'en longueur, donc en poids. La relation taille-poids de 
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Figure  42 : Courbe de croissance de C. mawopomsam de la rdgion du bassin du Mamord Btablie 1 partir des 
tailles obsew&s (longueurs standards) et du nombre d'meaux color& lus sur les otolithes (années) : md8le 
de Von Bertalanffy. 
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relation exponentielle ; meme pour les poissons depassant 600mm, le poids continue d'augmenter 
regulikrement lorsque la taille augmente.  Il  en est de mQme pour la  relation  taille-poids de l'otolithe 
Wg. 39.a), qui permet d'ecarter l'hypothese (2). I1 existe donc un  phenomkne particulier entraînant 
un changement reel des relations. L'utilisation des donnees retrocalculdes a donc et6 mise de c6t6 
pour 1'6laboration de la courbe de croissance. 
Croissance en  lonrmeur 
Pour 1'6chantillon de C. macropomum de la region du Mamore, la distribution des longueurs 
standards observees en fonction du  nombre d'anneaux montre directement la taille maximale atteinte 
par ce poisson, donc le L, d'un modkle de type "Von Bertalanffy mg. 42). Deux modeles de 
croissance ont ette ajustes au nuage de points, l'un de type "Von Bertalanffy" et l'autre de type 
"logistique" (fabl. 10). Pour la courbe de croissance, le temps, en annees, correspond au nombre 
d'anneaux colores de  l'otolithe : les  tailles  du  temps t correspondent en fait 21 des Ages compris entre 
t et t+ 1. On suppose cependant que la representation des individus est  etalee  tout au long de  l'annee. 
Les deux modeles sont trks  significatifs (p < 0.01). Le  coefficient de determination  est  meilleur pour 
le modkle de "Von Bertalanffy", et l'ajustement possede Bgalement une plus faible somme des 6carts 
residueis (fabl. 10) : il est donc retenu  pour l'expression de la croissance de C. macropomum dans 
les eaux du Mamore, et represent6 sur la figure 42. Les resultats de l'ajustement du modele 
logistique sont  cepe dant tris, proches de ceux  du  modkl   pr6c6dent. e* 
Tableau 10 : Ajustement des modeles de croissance pour LS = f(t) chez Colossoma macropomum. LS, 
longueur  standard  en mm ; t, âge  en amdes (= nombre  d'anneaux  color& sur I'otolithe). Les nombres  entre 
parenthgses  donnent  les  degrés de liberté. r2, coefficient de détermination. 
MODELE VON BERTALLANFFY 
!- 
LOGISTIQUE 
SOMME DES  CARRES 
rdgression  (2)  7202657 
résidus  (380)  620863 






Aprks une quinzaine d'annees, la plupart des C. macropomum ont atteint leur taille maximale. La 
croissance est  trks rapide durant les 5 premieres annees, puis on observe un  etalement de l'age des 
individus aprh 600 mm. D'apres l'equation du  modkle de croissance de Von  Bertalanffy,  la 
longueur standard  maximale atteinte par ces  poissons  est de 719 mm. LaPgure 42 confirme que l'on 
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est en presence d'une population peu exploitee presentant une proportion elevee d'individus tres 
liges. 
Utilisation du Doids des otolithes 
Le poids moyen  des otolithes de C. macropomum augmente  progressivement avec le nombre 
d'anneaux qu'ils renferment, pendant les 10 premieres annees (fig. 43). Ici, le but est d'estimer 
directement 1'Age du poisson en fonction du poids de son otolithe, au moins pour les premieres 
annees de croissance. Une ANOVA sur le poids de  l'otolithe pour le facteur "nombre d'anneaux'' 
(annees) donne un  effet  significatif de l'lige sur  le poids de l'otolithe (~K0.01). Le test de Bartlett 
indique que les  variances sont ldgbrement  hetdrogenes, ce qui semble normal car les effectifs  pour 
chaque classe d'Age sont variables. Pendant  les 5 premikes annees de vie des poissons, les 
moyennes des poids  pour  chaque classe d'lige sont assez separees et le chevauchement des intervalles 
de confiance 2 95% est limite (fig. 43). Une comparaison des moyennes  du poids des otolithes entre 
deux classes d'lige consecutives donne des differences significatives pour les 5 premieres annees. 
L'utilisation du poids des otolithes pour estimer directement l'lige des poissons jusqu'h 5 ans est 
donc possible. Cette application  est toutefois limitee car les individus Ag& de 5 ans n'ont pas encore 
atteint leur taille maximale,  mais la pes6e des otolithes est beaucoup  plus rapide que leur preparation 
en coloration. 
2.8.2. Discussion 
Relations taille-poids de l'otolithe et du poisson 
La relation taille-poids de l'otolithe est comparable h celle du poisson (fonction puissance) ; parce 
que la taille de l'otolithe et celle du  poisson sont aussi  en relation, toutes  ces variables sont correlees 
entre elles. Ceci est confirme indirectement par les observations de Aurioles Gamboa (1991) : cet 
auteur a montre que la relation taille de  l'otolithe - poids  du  poisson est une fonction puissance pour 
11 espkces des eaux côtieres de la Basse Californie ; or si la relation taille du poisson-taille de 
l'otolithe est lindaire, et que les relations taille-poids de l'otolithe ou du poisson sont de type 
puissance, la relation taille de l'otolithe-poids du poisson devient aussi une fonction puissance. 
Pawson (1990) et Fletcher (1991) trouvent des relations linBaires entre la taille des poissons et le 
poids de leurs otolithes, pour Sardinella  aurita et Sardinops  neopilchardus : ceci peut &re  explique 
par le nombre de classes d'lige restreint qu'ils dtudient (4 ou 6 au maximum), ou par le manque 
l'individus de grande taille pour  ces  espkces tres exploitees. 
Relations taille (ou  Doids) de l'otolithe - taille (ou poids) du  Doisson 
Les relations taille de l'otolithe (ou de l'ecaille) - taille du poisson sont tres souvent mod6lisees, 
pour ensuite appliquer les techniques de retrocalcul, et ceci dans les etudes : (1) de croissance des 
individus d'une population ; (2) des relations proie-predateur, en  calculant retrospectivement la taille 
des poissons en  fonction de celle des otolithes issus de contenus  stomacaux ; (3) d'archhlogie. Dans 
la plupart des cas, les auteurs ont etabli des relations lineaires entre ces  deux variables : Echeverria 
(1987) emploie des modeles de regression lindaire trks significatifs pour les relations taille de 
l'otolithe - taille du poisson de 30 especes de poissons des côtes californiennes. Les nombreuses 
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methodes d'estimation de la croissance par le retrocalcul sont basees sur des relations lineaires ou 
linBaires  aprbs transformation de@) variable(s) (Francis, 1990). 
Pour C. m a ~ r o ~ o r n u ~  d  Mamore, il n'existe pas de relation lindaire entre la taille de l'otolithe et 
celle du poisson. Ceci peut s'expliquer par : (1) des erreurs  de mesure  du  rayon sur les sections des 
otoliehes ; (2) un grand nombre de classes d'Age  non homogkna ; (3) 2 relations lintfaires avec deux 
segments de droite, impliquant un changement de croissance 2 un moment donne, pour les gros 
individus paf exemple ; (4) une reelle relation logistique. E'hypothhe (1) peut Qtre facilement 
rejetBe. En effet, un biais de mesure du rayon est envisageable pour C. ~acropornz~rn, carLT, pour 
realiser la section des otolithes, il est souvent difficile de trouver le plus grand axe vers la face 
dorsale, ainsi que la position exacte  du  nucleus. De plus, le bord crenele de l'otolithe peut engendrer 
une variabilit6 de mesures. is l'hypoehise (1) est abandonnh car les relations entre la taille ou le 
poids de l'otolithe et la tail1 poisson sont identiques, or il n'existe pas de biais sur la mesure du 
poids des otolithes, qui est faite uniquement avec des asteriscus entiers, et si possible, toujours 
extraits du cot% gauche. La  modelisation par deux segments de droite lineaire n'est pas 
statistiquement valable et difficile a appliquer : cela permet d'eliminer l'hypothkse (3). Par contre, la 
relation logistique deerit bien l'dvolution de la longueur du poisson en fonction de la taille de 
l'otoolithe. L'explication biologique d'une telle representation est complexe. Loubens (1980a) a pu 
etablir le meme type de relation sigmoïdale entre la taille de l'otolithe et celle du poisson pour 
Lethrinus nebulosus en Nouvelle-Calaonie,  et note que l'on ferait une erreur importante en 
considerant que la relation est lineaire dans tous l'intervalle  de variation. Pour  un poisson r6cifa1, 
ripristis arnaena, Dee & Radtke (1989) montrent des nuages de points entre la taille du poisson et 
celle de l'otolithe (ou son poids) trks comparables 2 ceux de C. macropomurn. Cependant, ces 
auteurs estiment qu'ils ont des  relations lineaires ou puissances entre ces variables, sans donner les 
dispersions des residus, qui de toute evidence indiqueraient des tendances. Nishimura 
(1988)  ne trouvent pas de relations linthires entre la taille  de aheragra  chalcograrnrna et la taille de 
ses otolithes, pour les phases de croissance juveniles ; mais  ces  auteurs divisent leur echantillon en 3 
et appliquent 3 regressions lineaires. Et enfin, Tremblay Gigukre (1992) d6crivent un changement 
de relation longueur/6caille entre la  premiere  annee de la vie marine du  saumon,  Salmo salar, et les 
annees suivantes, mais ils n'utilise que le modele exponentiel pour la premiere phase marine. 
Jusqu'ti present, personne n'a donc utilise des  modbles non-lineaires, ce qui semble pourtant Stre un 
choix rigoureux. 
L'une des explications probables de la relation logistique entre ces variables peut se  trouver dans 
1'Btat actuel de la population des C. macropomurn de la region du Mamord : cette population est 
inexploitse. Or notre echantillon est constitu6 en najorite de poissons de grande taille (jig. 32.a). 
Chez  ces derniers, toutes les  donnees  mesurables ont une variabilite qui  augmente : il n'est  alors pas 
etonnant  qu'ti une taille donnee d'otolithe corresponde une plus large gamme de tailles corporelles. 
Les relations linchires classiquement  etablies dans la litterature s'appliquent souvent 2 des 
populations de poissons exploitdes. Il est alors probable que  les  Bchantillons  ne soient pas 
reprhentatifs de toute la gamme de tailles potentielles, et qu'en particulier les gros individus soient 
absents.  Dans ce cas, si  le travail est effectue sur une partie seulement de la population, les relations 
peuvent  &re lineaires. Dans notre exemple, si seuls les C. macropomum mesurant  moins de W m m  
sont utilises (fig. 40 et 41), les modbles de regression sont lineaires. D'autres explications peuvent 
se trouver dans des changements de relations entre l'accroissement de l'otolithe et la croissance du 
poisson. Loubens  (1980a) le notait pour une  espbce  du lagon n$o-cal&ionien, Lethrinus nebulosus. 
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Des  tudes  recentes ont montre  que le rapport des dimensions poisson-otolithe varie 
systematiquement en fonction du  taux de croissance somatique, avec des otolithes relativement  plus 
gros chez les poissons h croissance lente ; il  faut  noter que la plupart des auteurs ont travaille sur les 
accroissements d'otolithe de type journalier. Mosegaard & al. (1988) ont note  un decouplage entre 
le taux de croissance de  l'otolithe de l'omble arctique Salvelinus alpinus, et le taux de croissance 
corporelle. Par la suite, Reznick & al. (1989) ont demontre que les guppies Poecilia reticulata, 
ayant la croissance la plus faible, possaaient de plus gros otolithes. Puis Secor & al. (1989) ont pu 
mettre en evidence, h l'aide des microstructures des otolithes de plusieurs espbces, que le rapport 
taille de l'otolithe-taille du poisson augmentait avec la baisse du taux de croissance somatique. 
Enfin, plusieurs autres etudes (Molony & Choat,  1990 ; Secor & D e h ,  1989 ; Wright & al., 1990) 
ont conduit  aux  memes conclusions : les otolithes  sont plus gros pour les  poissons qui ont les plus 
faibles taux de croissance. I1 reste h savoir s'il existe une correspondance directe entre une echelle 
d'observation microstructurale de l'otolithe (zones d'accretions) et une Bchelle macrostructurale 
(annulus), c'est h dire si ces petites variations demontrees pour de trRs courtes durees de vie vont se 
repercuter sur la croissance annuelle dans son ensemble. Quoiqu'il en soit, le phenombne observe 
pour les otolithes des C. macropomum adultes se rapproche des resultats des etudes prkcedentes, 
avec des tailles d'otolithes relativement  plus  elevees pour les grands individus,  ceux  dont le taux de 
croissance est  necessairement le plus faible.  Pour  ce poisson, la courbe mettant  en relation la taille 
de l'otolithe et celle du poisson est une courbe de croissance caracteristique. 
Estimation de 1'Bge et croissance . ._ 
L'utilisation des donnees retrocalculees h partir des marques de croissance est sujette h de 
nombreuses discussions (Campana, 1990 ; Francis, 1990). Outre le fait qu'il puisse exister un :! 
decouplage entre la croissance somatique d'un poisson et la croissance de son otolithe, Campana - 
(1990) rappelle que la relation taille de l'otolithe - taille du poisson est le plus souvent lindaire. Cet . 
auteur met aussi  en garde contre l'utilisation de modkles statistiques pour  modeliser la croissance des-. 
jeunes B partir des vieux individus. Pour  toutes  ces raisons, et h cause de la relation logistique reliant 
ces deux variables, la technique du retrocalcul n'a pas et6 utilisee pour elaborer un modble de 
croissance de C. macropomum. Si de telles applications etaient envisagees, il serait necessaire 
d'eliminer les grands individus (> 600mm),  pour  lesquels la croissance est ralentie et la taille atteint 
sa valeur asymptotique quelles que  soient  les  dimensions de l'otolithe. Pour 1'Btude de la croissance 
par retrocalcul, on pourrait ne considerer que les plus jeunes poissons, en  appliquant  un  modble  non 
lineaire (logistique) pour le calcul des tailles a un âge donne. Cependant, les  equations du retrocalcul 
deviennent dans ce cas complexes et ne nous ont pas incite h utiliser une telle approche. Il faut 
rappeler que pour les etudes de croissance des populations exploitdes, les experimentateurs ne 
disposent  generalement  pas  des gros et vieux  individus,  et qu'elles sont alors realides sur une partie 
de la population, reduisant les phenomknes de variabilite. 
Les tailles observees a un âge donne ont suffi B etablir une courbe de croissance pour cette 
population  faiblement exploitee dans son  milieu.  Cette courbe confirme la presence d'individus trks 
Ages dans les eaux boliviennes, qui se repartissent significativement le long de l'asymptote de la 
taille maximale fig. 42). Dans  les  milieux  du  Mamore, les jeunes C. macropomum ont une 
croissance rapide pendant les 5 premieres anndes, qui diminue legerement entre 5 et 10 ans, pour se 
reduire considerablement par la suite. 
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L'utilisation du poids des otolithes pour estimer directement l'%ge des poissons dans leur milieu, 
aient envisagee Pawson (1990) et Fletcher (1991), est tout 2 fait possible pour C. 
~ a c r ~ p o ~ ~ ~ .  Il  faut  cependant se limiter aux 5 premibres ann&s de vie, car ensuite les 
chevauchements des distributions du  poids entre les classes  d'Age sont trop importants. Cette 
mehode est donc moins performante que la lecture des us. Les auteurs c i tb  pr$c$demment 
avaient appliqu6 cette methode a des especes ayant des d de vie assez courtes, abondamment 
pêchees dans leur milieu. Ils n'ont donc pas rencontre les problemes apport& par de nombreuses 
classes d'sge. On imagine facilement les limites de cette m6thode pour les populations ayant une vie 
plus longue, comme C. m a ~ ~ o ~ ~ ~ ~ ~ .  
La croissance de C. ~ ~ c r ~ ~ ~ m ~ ? ~ 2  est t r b  rapide durant les premikres annees de vie. Legendre 
Albaret (1991) considerent que la taille maximale observee (7°C)) dans la nature est  un parametre 
pouvant  donner une bonne indication sur la croissance des poissons tropicaux. Ces auteurs mettent 
en  evidence des relations li ires significatives entre la TM0 et la taille 1 ou 2 ans. C. 
macropomurn de la region or6 s'incrit parfaitement  dans  ces relations : la TM8 est de 825 
mm,  la taille moyenne I an est de 262 mm, et la taille moyenne atteinte iI 2 ans de 338 mm. Pour 
Albaret (1991), ce parametre descriptif peut &re utilise comme  un critere de choix des 
especes  potentiellement interessantes pour l'aquaculture. Or, avant  mQme d'obtenir des donnees sur 
la croissance des  populations dans le milieu naturel, l'aquaculture de C. ~ Q C ~ ~ P ~ ~ ~ ~  a pris un r 
essor tres important  en Amerique du Sud  depuis  une dizaine d'annees. Ce succes peut être en partie 
attribu6 iI sa croissance rapide que  sa TM0 elevee laissait supposer. 
2.9. Conclusions 
Pour C. ~ ~ c ~ o p ~ ~ ~ ~ ~ ,  le scenario du depot des marques de croissance a et6 valide sur les coupes 
transversales color6es des otolithes : les  annulus  ont des zones hyalines hypocalcifiees  qui 
renferment de nombreuses discontinuites ultrastructurales, colorables par le bleu de toluidine, et 
ayant  donc une certaine largeur sur les coupes.  La  mise en place de ces marques est en  relation  avec 
le regime hydrologique des milieux, et elles se deposent lors des basses  eaux. I1 se pourrait que les 
nombreuses variations locales des biotopes induisent les discontinuites observees en MEB sur les 
otolithes. Ea periode de plus forte croissance des otolithes est assez courte, correspondant avec le 
niveau maximum des hautes a u  , et se traduisant sur l'otolithe par un depot de zones opaques B 
cristaux d'aragonite bien individualises, sans discontinuites marqu6es. L'otolithe apparait, pour C. 
~izacropomum, comme pour P. nigricuns, &re un enregistreur fin des variations environnementales. 
Même si la validation des depp6ts a et6 realisee sur les otolithes colores et que les autres pieces 
calcifiees ne paraissent pas utilisables en sclerochronologie, l'observation de ces dernieres r6vele 
quelques particularites interessantes, B mettre en parallele avec  les interpretations des otolithes. Chez 
les jeunes poissons, la prQence de tissu osseux fibreux dans les rayons de la nageoire dorsale 
indique qu'a ce stade de developpement  la croissance est rapide. Les structures centrales de 
l'otolithe sont tres particulieres, avec  la presence de nombreux primordiums, et  renforcent 
l'hypothbse d'une  forte croissance pour  les jeunes. Par la suite, la croissance des pieces  calcifides,  et 
donc du  poisson, serait la fois importante  et perturbee : le tissu osseux tres vascularis6 est 
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synonyme d'une  forte croissance, avec des restructurations de  l'os assez  marquees ; les 
discontinuitds ultrastructurales de  l'otolithe font penser ti une croissance chaotique. 
Certaines donnees sur l'lge et la croissance des C. macropomum dans les milieux du Mamore, 
obtenues 3 partir de la lecture des otolithes, renforcent les hypothhes sur la prQence d'un stock de 
poissons quasiment inexploite dans cette partie du Bassin Amazonien. En effet, quelques poissons 
captures atteignent des grandes tailles (jusqu'ti plus de 800 mm et plus de 20 kg), et d'autre part, le 
nombre d'annulus enregistres sur leurs otolithes est parfois eleve. L'allure  de la courbe de 
croissance est visualisee directement en mettant en relation la taille observee a un 2ge donne : 
comme  les grands et vieux individus sont presents dans le milieu, l'asymptote de la taille maximale 
atteinte par C. macropomum est directement visible sur  le graphique. La croissance de la  population 
de C. macropomum dans cette region de Bolivie est rapide pendant les premieres annks  de vie, et la 
taille maximale est pratiquement atteinte aprh 10-15 ans. A partir d'une certaine taille (environ 600 
mm), il existe une trBs large gamme de classes d'lge. Deux types de patrons structuraux des 
otolithes, rev61Bs par coloration au bleu de toluidine, sont observes pour les gros individus : l'un 
avec des  anneaux  peu  nombreux et larges, et  l'autres avec des anneaux t r h  nombreux  et resserres. 
Pour l'instant, aucune explication n'est apportBe pour ces differences, et les rapports entre ces 
patrons et une difference de croissance n'ont pas et6 etablis. Les  techniques de marquage vital des 
otolithes seraient tres utiles pour apporter une reponse,  mais les manipulations faites sur les grands 
individus sont  delicates ti cause de leur croissance ralentie. 
Comme il n'existe pas de relation lineaire entre la taille de l'otolithe et celle du poisson, pour .- 
l'ensemble des individus, mais une relation de type logistique, les techniques classiques  du 
retrocalcul ne  sont  pas  directement  applicables. 
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3. Pseudoplatystoma fasciaturn 
3.1. Description  des pikes calcifi&  et  de  leurs  marques 
3.1.1. Os operculaire 
L'os operculaire de P. fasciatum est  totalement  opaque a la  lumikre,  que ce soit sur la face interne 
ou externe, et ceci même  pouf les poissons de petite taille. Aucune structure de croissance n'y est 
visible. Les operculaires ont et6 observes 3 ans au moins aprks leur prblkvement : il se peut que 
I'opacite soit due 2 un epaississement rapide du tissu osseux, sans que cela soit verifiable. L'os 
operculaire de P.  fasciaturn n'a donc  pas  et6 utilise pour l'&de scldrochronologique. 
3.1.2. Rayon  épineux  de  la  nageoire  dorsale 
Le premier rayon de la nageoire dorsale de P.  fasciaturn est un rayon de type "epineux" 
(lepidotriche dont les deux h6mi-rayons ont fusionne en une seule unite, Francillon-Vieillot & al., 
1990), long c6ne  dont l'extremite distale est pointue, different des lepidotriches rencontres chez les 
Characoïdes (Cf Prochilodus nigricans et Colossoma macropomum). La partie axiale de ce rayon 
dpineux est occupee par une vaste Cavite medullaire (vasculaire), visible sur les coupes transversales 
(fig. 44, a, b et c), et ceci d&s les plus  petites tailles (fig. 44, d et e). Le tissu osseux est 
pseudolamellaire et cellulaire (fig. 44.d) : les logettes ostbcytaires sont lenticulaires et portent de 
trbs  nombreux "canaliculi" (canaux  trbs fins entourant les prolongements cellulaires 
cytoplasmiques). L'os des rayons Bpineux de P. fasciaturn est moyennement vascularise dans son 
ensemble, avec des canaux radiaires et quelques  canaux  longitudinaux m g .  44.b) : la partie apicale 
(anterieue) de l'dpine est faiblement vascularisde, contrairement aux ailes (parties post6rieures 
droite et gauche). La  Cavite midullaire s'agrandit au fur et mesure de la croissance (passage desfig. 
44, d, e, f aux jig. 44, a, b, c), ce qui pose un certain nombre de probkmes pour les etudes de 
sclerochronologie (Cf 9 ci-aprbs). L'agrandissement de cette Cavite s'accompagne aussi d'un  Eger 
remaniement du tissu osseux perimidullaire, alors que le remaniement de type intracortical, avec 
apparition d'ostbnes secondaires, est plus rare (fig. 44.b et 45). L'initium, centre d'origine  de la 
croissance, ne correspond pas au centre de la Cavite medullaire mg. 44.d) : ceci entraîne des 
difficult& de prises de mesures sur les coupes transversales ; il est difficile de choisir un axe de 
mesure standard, commun a toutes les coupes et ayant la même origine, d'autant plus qu'avec 
l'agrandissement de la Cavite medullaire, l'initium disparait totalement au cours de la croissance (il 
n'existe plus sur lesfig.  44, a, b et c). 
Sur les coupes transversales des  rayons  epineux observhs en  lumibre transmise, une alternance de 
zones  opaques larges et de zones hyalines etroites est enregistree (fig. 44.a). La distinction des  zones 
est plus nette dans les ailes qu'au niveau  apical. C'est donc dans les ailes que les anneaux hyalins, 
considdres  comme des marques  principales, ont et6 denombrh, pour debuter l'ktude 
sclerochronologique. Sur les  microradiographies  des coupes, les  anneaux  hyalins observes 
precddemment apparaissent clairs (fig. 44.b) : ce sont des zones hypermineralisees ; elles ont et6 
prises en compte pour l'&de de l'fige. Sur les coupes colorees a I'hematoxyline d'Erhlich, les 
anneaux chromophiles sont caracteristiques (fig. 44.c) : ce sont de tri3 fins anneaux color& ou 
"lignes d'arret de croissance" (LAC), presents de façon isolQ ou par paire. Dans tous les cas, 
chaque  LAC  correspond 3 une zone hypornin6rallis6e contigu& 2 une zone hyaline hypermindralisde 
, b et  c) : lorsque la L C est isolke, elle est situde im6diatement 2 I'extdrieure d'une zone 
hyaline ; lorsque 2 LAC sont proches, l'une est situee avant Ia zone hyaline et la deuxikme juste 
aprks. Pour 1'6tude scl$rochronologique, les LAC, alors marques principales, ont $te comptabilisees 
dans les ailes, en s'aidant aussi des informations contenues dans l'apex. Deux LAC trks proches 
etaient  considdrdes  comme une seule marque principale. 
: Coupe transversale  du  rayon 6ppineux de la nageoire  dorsale de $~e~~s~la~~Psmaf~cierclem. cm, 
ullaire ; cvl, canaux vasculaires longitudinaux ; cvr, canaux vasculaires fadiaires. Bame = 1 nun 
a. Coupe du rayon  observ6 en lumière  transmise  (individu  de 610 mm). Les symboles  indiquent  les fins 
anneaux  hyalins  alternant  avec les larges  zones  opaques. 2 anneaux sont marqués dans tous les 
champs,  un  troisième est en  cours  de  formation  (visible surtout dans l'apex). A, face  antirieure 
(apex) ; D, droite ; @, gauche ; P, face  postérieure. 
b. Coupe du rayon en microradiographie  (individu de 416 mflp identique B laflg. 4 4 4 .  La densite  de 
canaux vasculaires est plus importante dans les ailes latérales que dans l'apex. 2 marques 
principales  (symboles),  anneaux  hypercalcifiés, sont nettes et une  troisième  en  formation. os I, 
os primaire ; os II, os d d p d  secondairement. 
c. Coupe du rayon color& h l'hémtoxyline d'Erhlich  (individu de 610 mm identique  lafig. 44.a). 2 
anneaux chromophiles (symboles) sont marqués ; un autre est visible en position marginale B 
l'apex. 
d. Coupe du  rayon d'un jeune individu (228 mm), dont la partie  apicale est observk en 
microradiographie (en haut) et dont la totalit6 est vue  en  lumikre  transmise  (en  bas). Les petites 
flkches montrent l'emplacement des logettes osthytaires ; les nombreux canaliculi qui en 
partent  sont  visibles.  L'initium (i) est  hypermin8ralid et ne correspond  pas au centre  de la cavit6 
médullaire  (cm). 
e. Coupe du rayon d'un jeune de 318 mm en microradiographie. La premiere marque principale est 
visible  en  position  marginale  (flkches). 
f. Coupe du  rayon  du jeune de 318 m (identique B j i g .  Me) ,  obsewb  après  coloration 2 
l'h6matoxyline  d'Erhlich. La première  marque  est  visible  sur  le  bord  (flkches). 
(sauf  pour  d oh barre = 100 Pm). 
La lecture des  coupes des rayons epineux de P. fasciaturn, quelle que soit la preparation utilide, n'a 
pas et6 sans poser quelques difficult& d'interpretation, hormis celles des mensurations lies 2 la 
disparition de l'initium. Elles proviennent en fait de l'agrandissement de la Cavite mtklullaire : celui- 
ci entraîne, chez  les  poissons d'un certain Age, une disparition des premikes marques de croissance. 
Le nombre de marques disparues peut aller en  augmentant  avec le vieillissement de l'individu. Un 
exemple precis  va illustrer ce cas de figure. Chez  un jeune poisson de 3 18 mm de longueur standard, 
une marque est enregistree sur le rayon, en position marginale (voir la microradiographie ou la 
coloration, Jig. 44, e et f). Si l'on observe maintenant  la coupe du rayon d'un poisson de 610 mm 
(deux fois la taille du precedent), 2 marques principales apparaissent sur la microradiographie ou 
apres coloration a l'h6matoxyline d'Erhlich (fig. 44, b et c), et une 3 &me est en cours de formation. 
Regard6  avec  plus d'attention, ce rayon presente en outre le reste d'une premiere marque bordant  la 
partie apicale de la Cavite medullaire (fig. , b et c). En comparant les deux coupes de rayons a la 
mQme  echelle (fig. 44.b-e et 4 4 . ~ 4 ,  on peut s'apercevoir que la surface de la coupe du  petit  individu 
s'inscrit totalement  dans  la surface occupee par  la Cavite  mckiullaire  du grand poisson. Par suite de 
l'agrandissement secondaire de la Cavite  m&lullaire, la premiere marque a presque totalement 


Figure 45 : Cas particuliers de coupes  transversales  du  rayon  épineux de P. fasciatum. cm, cavitd  m6dullaire ; 
cvl, canaux vasculaires longitudinaux ; cvr, canaux vasculaires radiaires ; os I, os primaire ; os II, os 
secondaire ; sh, osthne secondaire  (système de Havers).  Barre = 1 mm. 
a. Microradiographie de la coupe  du  rayon d'un individu de 660 mm. Le système  vasculaire est bien 
développ6 dans les  ailes  avec de nombreux  canaux  radiaires  en  communication  par  des  canaux 
longitudinaux. La cavité midullaire est bord&  par un dépôt d'os secondaire. 
b. Microradiographie de la  coupe  du  rayon d'un poisson de 965 mm. La mindralisation de l'os est  très 
hétdrogène : le schéma des couches de croissance est diffdrent entre l'aile droite et l'apex, car 
celles-ci  sont  plus  condensies sur la  face  antdrieure. La cavité  médullaire  est tri% large, entourie 




disparu, et ne subsiste que dans la partie apicale. Lors des lectures des coupes des rayons en 
squelettochronologie, il faudra donc &e  tri% vigilant, pour les gros poissons, et ne pas omettre de 
compter les premikres marques de croissance, en particulier la premiere tri% souvent errodee. Ce 
genre de phhomene implique d'avoir un echantillon  comprenant  les plus jeunes stades pour evaluer 
le risque de disparition d'une ou plusieurs marques sur les animaux  plus Ages. 
Une autre difficult6 survenue lors des lectures des  coupes de rayons est due 2 la mineralisation tri3 
heterogkne  du  tissu osseux fig. 45). Dans les deux  exemples de  lafigure 45, les structures de l'apex 
et des ailes sont relativement differentes : ceci est dQ une croissance plus rapide des ailes que de 
l'apex. La  coupe de  lafigure 45.b appartient 2 un  individu d'une longueur standard de  965 mm, qui 
est parmi les plus grandes observees : la Cavite mddullaire est devenue trks large 2 ce stade de la 
croissance, et de nombreuses  marques sont visibles sur la bordure anterieure de cette Cavite ; il est 
dans ce cas trBs difficile d'evaluer le nombre de marques  totalement  ou partiellement errodees. Les 
photographies de lafigure 45 sont 2 la meme  echelle que celles de la figure 44 (sauf d) : la Cavite 
medullaire du  rayon de  lafigure 45.b pourrait presque contenir la totalite du  rayon de  lafigure 44.b. 
Sur les gros individus, il n'est jamais certain que les marques partielles subsistant dans la region 
apicale correspondent  aux toutes premikes marques de croissance deposees sur le rayon  epineux. 
3.1.3. Vertèbre 
Comme chez les autres T61bsteens (Bertin, 1958), les vertebres de P. fasciatum fig. 46, a et b) 
sont holospondyles,  monospondyles et amphicoeliques  (biconcaves).  La partie dorsale de la vertkbre 
est constituee d'un  arc neural ossifie et d'un fort neuracanthe. Sur la face ventrale, l'hemacanthe est 
absent sur les premieres vertkbres faisant suite au complexe de Weber. La coupe frontale de la 
vertkbre fig. 46, c et d) permet d'individualiser 4 champs du corps vertebral (anterieur droit, 
anterieur gauche, posterieur droit et posterieur gauche), qui forment les parties distales du c6ne 
vertebral. Sur la  coupe,  deux types de tissus osseux  apparaissent mg. 4 6 ,  c et d) : les parties distales 
du corps vertebral constituees d'os compact pseudo-lamellaire ; les deux zones laterales delimitees 
par les parties distales, ou  "travdes osseuses" du corps vertebral, formees d'un tissu osseux 
spongieux, tri% fortement vascularis6 et presentant donc de nombreuses lacunes vasculaires. Les 
phenomknes de remaniement osseux sont particulikrement  abondants  au  niveau des travees osseuses 
du corps vertebral, suite a la forte vascularisation, mais ne  concernent  pas  les parties distales S.S. 
Sur la face anterieure (ou posterieure) des vertbbres observees en entier, 2 l'oeil nu  ou sous la loupe 
binoculaire et sans eclaircissant, une alternance de zones de croissance souvent assez nette dans la 
partie centrale, parfois plus  complexe dans la partie distale, peut  &re observde mg. 46, a et b). Le 
centre de la vertkbre est toujours trks  bien defini, correspondant 2 la partie la plus pointue du  c6ne. 
En partant du centre vers le bord externe, des zones claires et denses, relativement larges, alternent 
avec des anneaux plus sombres et fins. Pour 1'Btude squelettochronologique, ces derniers anneaux 
fonces et  dtroits ont ette consideres comme des marques principales, et decomptes sur les vertkbres 
entigres, observees 2 l'oeil nu, depuis le centre jusqu'au bord fig. 4 6 ,  a et b). Ces anneaux 
possedent une certaine largeur, et sont parfois compos&, souvent doubles, c'est i# dire formes de 
deux  anneaux  fonces rapproches fig. 47, a et a'). I1 existe souvent une ambiguïtk pour les individus 
Ages, chez lesquels les marques distales sont plus resserrees. I1 peut &re difficile de decider si 2 
anneaux rapproches constituent 1 ou 2 marques  principales. 
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Sur la coupe frontale de  la vertkbre de P. fasciaturn, l'alternance des zones de croissance est visible 
seulement  au  niveau  du  tissu osseux compact des c o q s  vertebraux mg. c et d). En lumikre 
r6fl&hie, de larges zones opaques alternent avec des anneaux hyalins nettement plus &sits. Ces 
derniers sont en general ikbs par plusieurs bandes hyalines fines, plus ou moins rapprochkes et 
plus ou moins nettes (fi c et d). Les zones hydines de la coupe sont la trace, sur le plan de 
coupe, des anneaux fonces observes sur le corps vertebral entier (178. 46, a-c et b-d) ; ceci est 
particulikrement visible en faisant tourner la  demi-vertkbre sous la loupe. Les marques principales 
retenues sur les  coupes sont ces  anneaux  hyalins, ddcompth et mesur& depuis le centre vers le bord 
, c et d). La definition et la  dblimitation des maques sur les coupes sont moins bonnes 
que sur les vertbbres entikres : celles-ci  peuvent Qtre relativement btdees et difises. 
3.2. Choix d'une pibe et lecture 
La vbrification des lectures de plusieurs lecteurs sur l'bchantillon de 30 P. fasciaturn est rdsumee 
dans le tableau 11. 
Tableau 11 : Indices de comparaisons intralecteurs et interlecteurs pour diverses préparations de pieces 
minéralis6es  de Pseudoplatystoma fmciatum. PCA, pourcentage  de  concordance  absolue ; EMR, erreur 
moyenne  relative ; CV, coefficient  de variation. 
2 LECTEURS - 1 LECTURE 
vert&bre entiere 
rayon Cpineuw lumikre  transmise 
rayon Cpineuw microradiographié 
myon Cpineux color6 
76 8.6 o. 121 
53 6.4 6.091 
66 9.8 o. 13 
56 16.8 6.23 
1 LECTEUR - 2 LECTURES 
vertebre entikre vs rayon Cpinew ludere transmise 
lecteur  num6ro 1 43 8.1 O. 115 
lecteur  num6ro 2 47 11.6 O. 165 
Le tableau 11 laisse le choix possible entre deux types de preparations : la vertkbre entikre ou la 
tranche du rayon  bpineux observee en  lumikre transmise ; la valeur du PCA est  cependant meilleure 
pour la vertkbre. En fait, les differences enregistrees entre les 2 lecteurs  pour les vertkbres 
concernent essentiellement les gros individus, chez lesquels les marques sont moins nettes. Les 
differences des lectures des rayons dpineux se trouvent aussi bien parmi les grands que parmi les 
petits individus. L'observation de  la vertkbre entikre ne demande aucune preparation, et  la 
visualisation des marques principales peut se faire directement B l'oeil nu. Mgme si une section de la 
vertbbre est necessaire, elle est realisee sans inclusion prealable, it l'aide d'une scie main ; il n'en 
va pas de mQme pour la preparation des rayons dpineux. Toutes ces remarques pratiques, et les 
a b 
C d 
Figure 46 : Vertèbre de Pseudoplatystoma fasciatum. A, face  antBrieure ; an, arc  neural  (section&) ; c, côte 
(coupde) ; Cr, canal rachidien ; CV, corps vert6bral ; D, face dorsale ; Dr, droite ; G, gauche ; osC, 0s 
compact ; osS, os spongieux ; P, face  postérieure ; V, face  ventrale. 
a. Vertèbre  entière d'un individu de 640 mm. 3 anneaux  hyalins  (symboles)  sont  visibles sur l'axe de 
b. Verthbre  entière d'un individu de 830 mm. 7 anneaux  hyalins  (symboles)  sont  identifiables le long 
lecture (flkhe). Barre = 5 mm. 
de l'axe de lecture (flkhe). Barre = 5 mm. 
c. Coupe frontale de la  vertèbre du  poisson de 640 mm (fig. 46.a), observée  en  lumière réflhhie sur 
fond noir. Les marques de croissance ne sont visibles que dans les corps vert6braux. L'os 
spongieux étant rempli de lacunes vasculaires. Les marques principales (symboles) sont des 
bandes d'os hyalin compodes : 4 sont  comptés  le  long de l'axe de lecture  (flèche). La quatrième 
très marginale Btait peu visible sur la vertèbre  entière.  Barre = 1 mm. 
d. Coupe frontale de  la  vertkbre  du  poisson de 830 mm (fig. 46.b). 7 marques  (symboles)  sont compth 




bonnes  valeurs de comparaison (PCA, EMR et CV), font que la vertebre entiere a et6 choisie pour 
1'6tude sclerochronologique. 
En outre, il faut rappeler que les observations prealables des coupes de rayon epineux ont montre 
que les premieres marques de croissance pouvaient disparaître, suite it des phenomenes de 
remaniement  p6rim6dullaire  (Cf 0 I.C.3.1.2.). Les  mauvais rbultats des comparaisons intralecteurs 
entre les lectures de la vertkbre et celles du  rayon (rabl. 11, 1 lecteur-2 lectures) pourraient dkouler 
de ce problbme. Systematiquement, le nombre de marques lues sur les deux types de pieces varie 
d'une unite, ce qui confirmerait l'absence d'une marque au moins sur une piece : or la premiere 
manque trks souvent sur les epines. L'etude squelettochronologique h partir des coupes de rayons 
epineux de P. fasciarum est donc it &iter dans la mesure  du possible, sauf pour les tous premiers 
Pges . 
L'observation des vertebres de P. fasciarum semble donc &re un choix judicieux pour l'etude 
squelettochronologique, permettant it la fois de travailler rapidement et sur un materiel facilement 
manipulable,  offrant souvent it partir du centre 3 ou 4 anneaux  bien definis. 
3.3. Description  des  problkmes  de  lecture  des  vertkbres 
Des les premieres observations des vertebres entieres, des problemes dus non  seulement it la forme 
de celles-ci,  mais  aussi it la definition des marques, sont apparus. Le decompte de ces dernieres sur 
les vertkbres entieres est relativement aise, au moins pour les 4 premieres, mais les mesures des 
distances interannulaires sur un axe de reference sont difficiles, it cause de la forme du corps 
vertebral. Sa forme conique ne permet pas une prise de mesures directe, dans tous les cas il est 
necessaire de recourir B une coupe frontale pour mesurer les anneaux depuis le centre et le long d'un 
champ  du corps vertebral Dg. 46, c et d). L'axe de lecture devient alors plan et reste le même d'une 
vertebre B l'autre ; le centre de la vertbbre est facile B positionner, au carrefour des 4 champs du 
corps vertebral, et les marques de croissance se pressentent plut& sous la forme de bandes 
d'epaisseur variable. 
La correspondance est  assez etroite entre les deux modes d'observation : vertebre entiere et coupe 
frontale. I1 peut y avoir  cependant des differences pour les individus  ayant plus de 3 ou 4 anneaux, 
les derniers anneaux formes pouvant devenir fort peu visibles en vision in roto de la vertebre. En 
effet,  les dernikres marques sont souvent  confondues  avec  la zone d'attache du  ligament 
intervertebral. L'observation de la demi-vertkbre coupde en lumiere r6flechie permet en general 
d'arriver it une certitude, la visualisation des details au niveau du ligament intervertebral &ant 
meilleure. Un exemple est donne sur  lafigure 46 : la vertebre entiere fig. 46.a) montre 3 anneaux, 
mais la meme vertkbre coupee frontalement Dg. 46.c) laisse apparaître un  4kme  anneau tres proche 
du bord, de formation avancee, et assez detache du ligament intervertebral. Par contre, la figure 
46.b, representant la vertkbre entiere d'un poisson de 830 mm, donne le même nombre de marques 
(7) .que la section fig. 46.d). Si l'on  dQire observer les marques les plus marginales, il est donc 
preferable de travailler sur des sections frontales. 
Les anneaux hyalins que l'on retient comme marques principales sont composes genkralement de 
plusieurs bandes  hyalines  plus  ou  moins  rapprochees entre elles et entourees d'os moins opaque que 
dans les espaces interannulaires mg. , c et d). Les difficult& d'interpretations rencontrees sont de 
5 sortes @S.  47). 
mg. 47, a et a'). Les m e a u x  hyalins sont rarement simples, 
mais souvent multiples. Ce sont des marques compos s de 2 ou plusieurs bandes 
hyalines principales, et de bandes secondaires. III est difficile de les classer pour les 
individus Sg6s. 
- Limites des  anneaux @g. 47, b 2 e). Elles sont souvent mal definies, on passe 
progressivement d'une zone d'os opaque au centre de l'anneau hyalin. Les mesures ne 
peuvent &re precises, bien que la  presence de l'anneau soit certaine  (2bme marque de la 
f i g .  47.d). 
- Bandes hyalines isol Vfs. 47.e). On peut trouver au milieu d'une zone opaque une bande 
hyaline isolee, ou une zon osseuse d'opacitb intermddiaire, qui peuvent constituer une 
marque difficile B classer  comme  marque principale ou secondaire. 
- Chez les individus 6g6 ,  la partie recente de la vertbbre prgsente une succession de bandes 
et de zones plus ou  moins: opaques dans lesquelles il est difficile d'introduire des 
coupures. Quelquefois, de grandes zones opaques du corps vertebral ne renferment 
aucun  anneau trks net,  empechant B la fois le decompte et les  mesures @S. 47, c et e). 
- Anneaux rapproeh6. On trouve assez  souvent une serie de 2, et parfois  mQme 3 anneaux 
rapproches. Si au  debut de la croissance du poisson, compte  tenu des ecarts 
habituellement observes, on peut decider de l e s  considerer comme une seule marque 
principale constituee d'anneau double  ou triple, cela  devient arbitraire lorsque la 
croissance se ralentie. 
Une partie de ces problbmes d'interpretation a eu une repercussion sur la validation des periodes 
d'apparition des anneaux hyalins. Un certain nombre d'individus ont dus &re rejetes de I'echantillon 
(Cf 0 ci-aprks). 
~ ~ ~ ~~~ ~ 
Figure 47 : Quelques problèmes d'interprétation des vertèbres de P. fmciatum. Barre = 5 mm pour les 
vertèbres  entières et barre = 1 mm pour les  sections. 
a et a'. Vertèbre entière d'un poisson de 790 mm. Les symboles indiquent la présence de marques 
multiples  considérées  comme  des  marques  principales. 4 marques sont multiples  sur le total  de 5. 
b et d. Vertèbre entihe. (b) et sectionnée (d) d'un individu de 665 mm. La distance entre les deux 
premières  marques  (symboles) est grande. 
e et e. Vertkbre  entibre (c) et mtionntk (e)  d'un  individu de 886 m. 3 marques  principales  sont  nettes 
(symboles) en partant du centre, mais les structures de croissance qui suivent sont ambigu&, 
avec  la  présence  de  bandes  hyalines  plus ou moins  isolées. 
3.4. Validation  sur la vertkbre coupée 
Parmi les 330 poissons constituant l'echantillon de base de 1'6tude squelettochronologique, seuls 71 
d'entre eux et leur coupe de vertkbre ont et6 utilises pour la validation. En effet, ces individus 
possddaient de 1 2 3 anneaux hyalins identifiables, et pour ces premikres marques, il n'existe 
gdneralement  pas d'ambiguïte (Cf 0 I.C.3.3.). Tous les grands individus ont et6 laisses pour l'instant 








approfondissements. I1 s'agit donc d'une tentative de validation preliminaire, avec un khantillon 
rdduit,  qui ne pourra pas  deboucher sur des applications directes, dans le cadre de cette etude. 
L'evolution de la distance marginale relative (rapport de la distance entre  le debut de l'anneau le 
plus  marginal  et le bord, sur la distance separant les debuts les deux derniers anneaux) est 
representee sur la figure 48.a. Sur cette figure, les distances relatives moyennes regroupent les 
echantillons entre 1983 et 1987, mais les effectifs  mensuels ne sont pas tri3 importants. La premiere 
impression donnee par l'evolution de MR est une progression irregulibre dans le temps.  Un 
phhomene particulier semble se produire entre mars et avril, oh MR augmente considerablement 
pour atteindre sa valeur maximale  annuelle,  en tres peu de temps : cette augmentation signifie que 
l'anneau s'eloigne du bord et que la  couche osseuse opaque se met  en  place. Entre avril et 
septembre, MR diminue regulierement : il y aurait apparition progressive de l'anneau hyalin  pendant 
cette periode.  Pendant le reste de l'annee (de septembre B mars), les phbnomknes sont plus  difficiles 
B interpreter, et il n'y a pas de regularit6 dans l'evolution de MR. L'interpretation de l'apparition 
des marques de croissance pres du ligament intervertebral est g6n6e  par leur structure composde de 
bandes hyalines (Cf 0 I.C.3.3.) : ceci peut expliquer l'instabilite des valeurs de MR B la fin de 
l'annee. 
Le scenario du ddp6t des structures de croissance du  tissu  osseux de la vertebre est difficile B dtablir 
sans  ambiguïte. La mise  en place de la zone opaque  relativement large, pendant une courte periode 
(mars-avril)  est le seul rQultat qui ressort clairement de la figure 48.a.  Pendant le reste de  l'annee, 
un  anneau  hyalin pourrait se deposer avec une certaine variabilite entre les individus.  La sequence 
des dep6ts ne  peut donc être connue  avec certitude. I1 subsiste encore un doute sur l'apparition d'une 
seule marque  annuelle,  mQme si un  faisceau de presomptions  est  en faveur d'une large zone opaque, 
et donc d'une bande hyaline contiguë, par annee. 
L'un des  moyens de valider indirectement si les  anneaux correspondent bien il des structures 
deposees r6gulibrement sur les vertkbres, et s'il ne se forme qu'un anneau par an, consiste B 
comparer la moyenne des tailles des poissons observee pour chaque classe d'anneau, z1 celle des 
tailles  retrocalculees B chaque  anneau.  Les tailles observees  doivent Qtre mesurees sur des poissons 
ayant juste depose leur marque, pour Qtre comparables  aux  donnees retrocalculees. La  methode de 
validation  semi-directe  prBcddente  (marge  relative)  semble  indiquer que les poissons ont tous fini de 
former leur anneau il la fin de l'annee : l'observation des tailles corporelles sera donc rdalisee B ce 
moment. 
La  relation entre la taille de la vertebre (rayon  du corps vertebral sectionne, R en unites 
micrometriques)  et  la taille du  poisson ( L S  en  mm)  est tres significative (p < 0.01) et lineaire : 
LS = 84.507 + 6.628R  avec r* = 96.5 % (n=78). 
Le calcul de la longueur  moyenne observee sur des poissons captures B la fin de l'annde ne peut se 
faire sur un  grand echantillon (rubl. 12). Cependant,  il n'existe pas de difference marquee entre les 
tailles observees et retrocalculdes B chaque anneau (tabl. 12) : les tailles observdes sont toujours 
voisines ou  legkrement  superrieures  aux tailles retrocalculees ; un test t sur les moyennes ne montre 
pas de differences significatives, que l'on prenne en  compte  la mesure du debut, du  milieu  ou de la 
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Figure 48 : 
a. Evolution mensuelle de la marge relative sur les vertkbres coupdes de P. ficiarum (cumul des 
khantillons mensuels de 1983 i2 1987). Les chiffres sur la courbe indiquent les effectifs de 
chaque  mois. 
b. Evolution  mensuelle  de  la  hauteur  d'eau  (cm) dans le Mamort5 21 Trinidad (moyennes  mensuelles  de 
1983 il 1987). Le niveau 750 montre  la  limite  d'isolement  de  nombreux  plans  d'eau. 
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est fait 2 partir du  debut de la marque). Pour les poissons ayant 2 anneaux (tabl. 12), un  seul  poisson 
a et6 capture B la fin de l'ann6e, les tests statistiques ne sont donc pas applicables ; la longueur 
standard de  ce poisson  est  quand  mQme voisine de celles  qui sont rbtrocalcul6es. 
Tableau 12 : Comparaison des  longueurs  standards (LS) observées  et  rétrocalcul& 21 chaque  anneau  pour les 
P. fasciaturn ayant de 1 1 3 anneaux. La moyenne  des LS observk est  calculde  pour  des  poissons  capturk à 
la fin de l'année (novembredécembre), période qui est suppo& correspondre à la fin de la formation de 
l'anneau  hyalin. Les moyennes  des LS observées et rétrocalculées  (au  début,  au  milieu ou à la fin de  l'anneau) 
sont comparées par un test t au seuil de 5% (ns, différence non significative ; *, différence significative). 
E.T., écart-type ; MOY., moyeie  ; n, nombre  de  poissons. 
Ls OBSERVEE (mm) Ls RETROCALCULEE (mm) 
(poissons ayant n anneaux, mesure de l'anneau 
I capturé à la fin de  l'année) debut  mili u fin 
ANNEAU 1 
n 7 71  71  71 
MOY. (E. T.) 287 (64) 263 (34) ns 272 (35) 282 (37) ns 
ANNEAU 2 
n 
MOY. (E. T.) 
ANNEAU 3 
n 





60 60 60 
395 (34) 407 (34) 420 (37) 
38 38  38 
507 (37) * 520 (38) ns 533 (41) 
Dans  les  milieux  aquatiques  du  Mamore, le debut de la crue entraîne les  eaux tr5s sales de la plaine 
qui peuvent tuer les  poissons  restes  dans  les  eaux  permanentes  et  les cours d'eau. On assiste alors 2 
des mortalites naturelles massives  qui  peuvent Qtre trbs  importantes. A l'occasion de ces  phenomknes 
naturels, un petit nombre de P. fasciaturn a et6  recupdr6  deux  annees  consecutives 2 Puerto 
Almacen. Ces echantillons proviennent de mortalit& non selectives (contrairement aux pQches) et 
donnent une image sans doute peu  biaisde de la structure en  tailles de la population. Deux groupes 
de-poissons, distincts par leurs longueurs standards, ont ette recolt& : 
le 30/09/1984, 
ler groupe de poissons de 180 2 3 10 mm, 
2bme groupe de poissons de 390 2 480 mm, 
n=31 MOY. = 241 mm E.T. = 30 mm, 
n=9 MOY. = 423 mm E.T. = 28 mm, 
et le 22/11/1985, 
1 groupe de poissons de 205 zi 281  mm, 
n= 13 MOY. = 239  mm. 
Pour les petits poissons, les  longueurs  moyennes sont semblables  les 2 annees  (241 et 239 mm), et 
sont comparables 2 la longueur  moyenne retrocalculee au debut  du ler anneau  (263mm, tabl. 12, pas 
de difference significative selon  un  test t 2 p < 0.05). De mQme, l'accord entre la moyenne  du  25me 
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groupe de 1984 (423mm) et la longueur moyenne retrocalcul au 28me anneau est bon (tabl. 12, 
pas de difference significative selon un test t h pC6.65). Comme il n'y a qu'une seule saison de 
reproduction par an chez P. f a s c i ~ t ~ ~ ~ ~  le p ier groupe de poissons correspond aux individus de 
12% ann&., et le second a ceux de 2bme ann 1 existe un bon accord entre les tailles r6trocalcul 
et celles observees B la fin de l'annbe, ce qui tend B prouver que l'anneau hyalin des vertkbres se 
forme h cette &poque, et  que le gas de temps entre 2 anneaux est bien de une annee. 
Les experiences concernant la connaissance  du scenario de croissance des vertkbres de P. ~ ~ s c i Q ~ M ~  
ne permettent donc pas de cornclure avec certitude sur leur apparition saisonnikres et annuelle. Le 
faible effectif utilise ici est l'obstacle majeur il l'obtention d'un rQultat coherent. Cependant, la 
comparaison des longueurs observdes et r6trocalculees montre de bonnes correspondance entre les 
valeurs : ceci renforce l'hypothkse de I'apparition d'une marque par an sur les veflkbres 2 la fin de 
l'annde. Les rCsultats  presentes  ici ne reprkentent qu'un essai preliminaire de validation, qui 
demande encore B &re approfondi (en utilisant les individus plus agds), au moins pour definir une 
periode plus precise de  formation des anneaux hyalins sur les  vertbbres.  Pour l'instant, il conviendra 
d'etre prudent dans les  etudes squelettochronologiques de cette espbce B l'aide des vertkbres. 
3.5. Causalite de  la  formation des marques de croissance 
Comme pour les autres espbces etudiees (ProchiIodus nigricans et Colossoma r n a c r o ~ o ~ M ~ ) ,  la 
cause principale de modification des biotopes est l'hydrologie variable en fonction des saisons 
(Loubens & al., h paraître et Cf 0 I.B. 1 .). Cependant, si aux  plus  basses  eaux l'espace disponible est 
reduit et que les densites de poissons deviennent importantes, ces conditions peuvent affecter les 
espkces de fa$ons differentes. En particulier, les pruateurs ichthyophages, tels que P. fasciaturn, 
sont en presence d'une grande quantite de proies, et la periode d'6tiage pourrait ne pas &re aussi 
defavorable que pour C. ~ a c r ~ ~ o ~ u ~  ou P. nigricans. 
Le phCnomkne le plus remarquable  qui se produit au niveau de la croissance de la vertbbre de P. 
fasciarum est une augmentation de la distance marginale relative entre les mois de mars et d'avril 
Dg. 48.a). Or c'est exactement il cette periode que les poissons sont en presence des hautes eaux 
dans leur milieu (fig. 43.b). La croissance vertebrale semble donc correspondre avec la fin d'une 
periode de modification  des  conditions de vie, et  aprks le moment de la reproduction pour une partie 
au  moins de la population.  Ea  marge relative varie peu  en janvier-fevrier oh le niveau des eaux est 
aussi important, mais les  effectifs sont t r b  r6duits. Pendant  tout le reste de l'annee, oh la r4uction 
de la surface inondde est notable (fig. 48.b), les pht2aornknc.s de croissame sont moins nets sur la 
vertkbre.  Il y aurait quand  meme une apparition de tissu  osseux  hyalin  concomitante avec la 
r6duction de l'espace vital. En fait, l'heterog6neit8 des situations hydrologiques auxquelles sont 
soumis les P. fasciaturn pourrait conduire B des scenarios de croissance des vertbbres tout aussi 
vari6s. Mais pendant la durBe variable de l'isolement des biotopes, la vertkbre semble ne pas 
s'accroître de façon trbs importante, car les zones hyalines sont relativement etroites. Si chaque 
bande d'os hyalin correspond B une periode de perturbations, les modifications transitoires des 
milieux, lors  de petites crues localisees par exemple, pourraient engendrer de faibles ddpp6ts d'os 
opaque : ceci donnerait aux  annulus leur aspect compose.  Comme  tous les poissons ne subissent pas 
les  mêmes conditions, il la fois intra- et inter- annuelles, l'aspect des zones de croissance vert6brales 
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pourrait aller de la simple bande hyaline trks  marquee, i# l'absence totale de bande, avec aussi des 
situations intermddiaires où il est difficile d'interpreter les marques. 
Pour P. fasciatum, le schema de l'apparition des  marques de croissance sur la vertkbre est  complexe. 
Pour l'instant, la validation du scenario de croissance est incomplkte, et il semblerait qu'une  forte 
croissance soit lide i# la periode des plus  hautes  eaux dans la region de Trinidad. La  reduction de la 
surface des milieux et  la concentration de poissons considdrh comme des proies pour ce carnivore, 
occasionees par les basses  eaux,  ne serait peut-&re pas aussi  benefique. 
3.6. Comparaison  avec les travaux  antbrieurs 
La validation du depot des structures de croissance sur les vertkbres &ant  pour l'instant incomplete, 
l'obtention de donnees fiables sur la croissance n'est pas possible. Comme pour la plupart des 
espkces des milieux boliviens, les donnees comparatives d'etudes sur ]'Age et la croissance de P. 
fasciatum sont trbs reduites. Reid (1983) a pu utiliser les vertebres de P. fasciatwn pour estimer 
l'age de ces poissons au Venezuela, en travaillant sur un t r b  faible effectif (44 individus). Cet 
auteur a rappel6 l'avantage de travailler sur des vertkbres entikres, par rapport aux  rayons  epineux 
par  exemple. I1 note que sur les vertkbres, les  zones de croissance sont t r b  marquees et facilement 
reconnaissables (mais il omet de preciser les difficult& !). Sans que l'auteur ne le precise, ces 
marques doivent correspondre aux anneaux hyalins enregistres sur les poissons de Bolivie. Reid 
(1983), par un examen des anneaux marginaux, juge que les anneaux des vertkbres sont deposes ":: 
annuellement h la fin de la periode skche et au debut de l'hiver (fdvrier-juin) car : (1) 61 % des 
vertkbres entre mars et juin presentent un anneau en formation ; (2) en mars, la distance entre la 
dernikre marque principale et le bord est grande ; (3) pendant les autres mois, seuls 10 % des -. 
individus forment un anneau  marginal. MBme si cet auteur ne se base que sur peu d'individus pour 
en tirer ses conclusions, cette etude  rappelle  fortement ce qui est observe pour P. fasciatum de la 
region de Trinidad, la periode d'etiage jouant le r81e le plus important dans la formation des 
annulus. Reid (1983) mentionne aussi un problkme pour visualiser les dernieres structures les plus 
marginales sur les vertkbres. I1 semble donc qu'il existe une correspondance entre les observations 
faites au Venezuela et en Bolivie. Reid  (1983)  note  cependant jusqu'h 22 anneaux sur les vertkbres 
des P. fasciaturn males et jusqu'b 30 pour les femelles. Dans notre etude, les vertkbres des gros 
poissons  ont  plus  difficilement interpretables mais le nombre total d'anneaux enregistres est 
nettement inferieur (environ une 1Oaine). 
Trois autres etudes de croissance concernant  des  espkces proches de P. fasciatum, appartenant B la 
famille des Pimelodidae, peuvent  &re  mentionnees : Cordiviola (1966) sur Pseudoplatystoma 
coruscans, Fenerich & al. (1975) sur Pimelodus maculatus, et Reid (1983) sur Pseudoplatystoma 
tigrinurn. Seuls Cordiviola (1966) et Reid  (1983) ont utilise les vertkbres pour les determinations de 
]'Age. I1 semble donc que les vertkbres soient utilisables chez les silures d'Am6rique du Sud. Reid 
(1983) "valide" (Cf 0 precedent) ses estimations par l'observation des anneaux  marginaux : il obtient 
d'ailleurs les mBmes resultats pour P. fasciatum et pour P. tigrinurn. Cordiviola (1966) a pu 
effectuer ses lectures d'Age 2 la fois sur les vertebres et sur les rayons epineux de P. coruscans, mais 
cet auteur ne mentionne  ni  les  difficultes  rencontrees, ni la validation de l'apparition des marques de 
croissance sur ces pieces mineralisdes. Fenerich & al. (1975) ont quant i# eux utilise les otolithes 
(lapillus) pour estimer l'âge  de Pimelodus maculatus : sur ces otolithes, ils ont valide l'apparition 
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d'anneaux hyalins, comme correspondant 2 une p6riode comprise entre les mois de mai  et d'aotlt au 
BrBsil,  parallklement 2 une forte croissance corporelle des individus ; il est donc difficile de mettre 
en  parallkle les resultats sur  ce poisson et sur P. fasciatrsnl. 
MBme si notre validation n'a pu &re menee  totalement 2 terme,  en comparaison avec d'autres $tudes 
sur les Pimelodidae, de fortes prbomptions sont en faveur de l'apparition annuelle d'anneaux 
hyalins sur les vertkbres de P. fusciatm, en  relation  avec la periode de baisse du  niveau des eaux 
dans les biotopes. 
3.7. Discussion sur les marques  de  croissance  t les p s ib i l i  d'automatisation de 
3.7.1. Marques  de croissance et  tissus calcifiês 
Ravons  de nageoire 
Le rayon  6pineux de la nageoire de P. fasciaturn possede un  tissu osseux cellulaire caracteristique 
(Meunier, 1983, 1987). Les ostbcytes ont une  morphologie lenticulaire qui rappelle celle des autres 
Siluriformes (Lecomte, 1990), et le reseau  trks dense des prolongements cytoplasmiques,  qui partent 
de ces  cellules, semble aussi specifique des autres espkces de silures, comme les Ariidae  (Lecomte, 
1990), où il assure la communication entre les  cellules ou avec le tissu environnant (Meunier,  1983). 
La mineralisation de  l'os est  heteroghne,  mais  les zones hyalines  en lumikre transmise  sont toujours 
hypermindralisees,  comme  chez  la plupart des espkces  dtudiees dans la litterature : (Castanet & al., 
1970 ; Castanet, 1979 ; Meunier Pascal, 1980 ; Meunier, 1983 ; Lecomte, 1990). Ceci s'oppose 2 
un  certain nombre d'&des, sans qu'il soit possible de rattacher  ces  diffkrences de mineralisation il 
un  phbnomkne particulier : les zones hyalines sont hypominerallisees pour rinus nebulosus 
al., 1979), Arius couma (Lecomte, 1 chilotdus nigricans @$sente 6tude). 
Ea vascularisation du tissu osseux de P. fasciaturn en  gradient de l'apex vers les  ailes postbrieuures, 
est aussi caracteristique des rayons dpineux des espkces voisines : Lecomte (1990) l'observe chez 
Arius C O U ~ Q ,  A. poops  et . parkeri, 3 Ariidae des eaux douces guy aises. Ces differences de 
vascularisation expriment el aussi des variations de la vitesse de l'ost enkse, qui est plus forte 
dans les parties posterieures des rayons. La Cavite m6dullaire de l'dppine dorsale de P. fasciaturn 
occupe une place importante de  l'axe central, et elle s'agrandit avec la croissance. Contrairement 8 
Colossoma macropornurn oh la cavit6 m6dullaire s'agrandissait avec l'apparition de nombreuses 
autres lacunes vasculaires, chez P. fasciaturn, cet  agrandissement ne concerne  que  la  cavite 
mddullaire d'origine, et procede par une erosion des parois laterales de cette dernikre. De tels 
phdnomknes se retrouvent egalement  chez d'autres silures, guyanais  (Lecomte,  1990), africains (Van 
der Waal & Schoonbee, 1975 ; Quick & Bruton, 1983), indiens (Pantulu, 1962), ou australiens 
(Davis, 1977). La frequence des processus de remaniement du tissu osseux, avec l'apparition d'os 
secondaire, est Blevee chez P. fasciaturn, 2 cause de l'klargissement de la cavitk m6dullaire. La 
reconstruction des tissus osseux se limite il la bordure de la Cavite ; l'os secondaire est alors 
hypomineralis6 par rapport 2 l'os primaire, tel que le mentionne la litterature existante (Castanet, 
1979 ; Meunier, 1983, 1984 ; Lecomte, 1990). La dynamique des processus d'erosion- 
reconstruction chez P. fasciaturn ressemble h celle d'autres Siluriformes (Pantulu, 1962 ; Van der 
Waal & Schoonbee, 1975 ; Davis, 1977 ; Boët, 1981 ; Quick & Bruton, 1983 ; Meunier & al., 1987 
199 
; Lecomte, 1990), mais differe de celle rencontree chez d'autres groupes de poissons (Meunier & 
al., 1979 ; Lecomte,  1990), ainsi que chez les especes b tudih  dans ce travail, Prochildus 
nigricans et Colossoma  macropomum. 
Chez P. fasciaturn, la frequence  elevee des phenomenes de remaniement perimaullaire entraîne des 
problemes pour les etudes squelettochronologiques utilisant les rayons bpineux. En particulier, les 
premikres zones de croissance disparaissent, parfois totalement,  chez les grands individus, par suite 
de l'erosion de la Cavite maullaire. Ces problemes d'ordre histologique ont dejh et6 mentionnb 
pour d'autres Siluriformes (Pantulu,  1962 ; Van der Waal & Schoonbee, 1975 ; Davis, 1977 ; Quick 
& Bruton, 1983 ; Meunier & al., 1987 ; Lecomte & al., 1989). De plus, la disparition des 
premieres marques de croissance sur les tissus osseux des poissons, mais aussi d'autres Vertebrds  est 
extrêmement frdquente (Castanet & al., 1977, 1992) : poissons (Meunier & al., 1979 ; Meunier, 
1988); amphibiens et reptiles (Castanet & al., 1977, 1988 ; Barbault & al., 1979, 1980). Lorsque 
les coupes d'os sont les seuls pieces calcifiees utilisables pour la squelettochronologie, certains 
auteurs dvaluent le nombre de marques de croissance disparues en comparant le diamettre des 
marques  chez les plus petits individus 2 celui de la Cavite m4dullaire des plus gros (Barbault & al., 
1979 ; Meunier & al., 1979 ; Francillon & al., 1984 ; Meunier, 1988). Cependant, cette methode de 
substitution est parfois delicate li utiliser et il peut exister des problkmes de deformation secondaire 
de la  cavitb  m&Iullaire,  ainsi qu'une forte variabilitd individuelle affaiblissant les extrapolations. I1 
sera donc preferable d'utiliser une autre piece minBraiisbe lorsque ceci est possible. 
I 
Un autre obstacle li l'utilisation des coupes des rayons  epineux pour l'dtude squelettochronologique ~: 
pour P. fasciatum, mais  aussi  pour les autres Siluriformes, est la disparition secondaire de l'initium, 
centre d'origine  de la  croissance, par suite de la rhorption  p6rimaullaire. L'initium, sa forme en 
pointe et sa position antdrieure en bordure de la Cavite maullaire, sont caracteristiques des petits 
individus de plusieurs especes : Ictalurus meZm (Boët, 198l), Arius proops (Meunier & al., 1987 ; 1' 
Lecomte & al., 1989), Arius  couma et A. parkeri (Lecomte,  1990). Lecomte (1990) estime que cette . .  
structure primordiale est  conservee  même  chez les individus agb,  2 la suite d'un decentrage de  l'axe. . 
de la Cavite m4dullaire par rapport li celui de l'epine ; ce n'est pas le cas pour P. fasciatum, oh 
l'initium est seulement visible chez les plus petits. La prise de mesures standardisees sur les  coupes 
des rayons epineux est extrêmement difficile, voir impossible (les repkres precis n'existent pas ou 
disparaissent avec  la  croissance) ; ceci  empêche  donc l'emploi des techniques classiques de 
retrocalcul. L'utilisation du r6trocalcul pour etablir des modkles de croissance li partir des rayons 
epineux a d'ailleurs et6 juge impossible pour plusieurs espkces,  par  manque de relation entre un axe 
mesure sur  l'epine et la taille du  poisson  (Lecomte & aZ., 1989 ; Lecomte, 1990). D'autres auteurs 
ont pu appliquer cette technique (Pantulu, 1962 ; Davis, 1977 ; Boët, 1981 ; Quick & Bruton, 
1983), mais  pour  chaque  etude,  les  axes de mesure des distances sur les coupes etaient differents. 
Vertebres 
L'utilisation des vertkbres pour les etudes de sclerochronologie est g6nerale parmi les Sdlaciens, 
repartis dans tous les  milieux,  raies  (Du  Buit & Maheux,  1986) et requins (voir, Caillet & al., 1983, 
1986 ; Caillet & Tanaka, 1990 ; Meunier, 1992, pour revue), mais elle est beaucoup moins repandue 
pour les Osteichthyens. Parmi ces derniers, les vertebres sont principalement dtudi&s chez les 
Siluriformes (Marzolf, 1955 ; Cordiviola, 1966 ; Tweddle, 1975 ; Tandon & Oliva, 1977 ; Reid, 
1983), et aussi de façon sporadique  chez d'autres espkces (Prince & al., 1985), ou  en  comparaison 
avec d'autres types de pikces cdcifiQs (Campbell & Babduk, 1979 ; Johnson, 1983 ; Sharp 
Bernard, 1988 ; Baker  Timmons,  1991). Dans ce dernier type d'etude, les vertkbres sont 
d'ailleurs souvent considerees comme un bon materiel. Toutes les descriptions des marques de 
croissance vertbrales, sur les vertkbres  entibres  ou coup vont d m  le mQme sens, avec une 
alternance de zones hyalines etroites et de zones opaques plus larges. Les etudes men& jusqu'g lors 
sur la mineralisation du tissu osseux vertebral des Osteichthyens, mais aussi des Elasmobranches, 
sont contradictoires, tout comme  celles  concernant les rayons des nageoires : l'hypermin6ralisation 
des zones hyalines est constatee p a  Castanet & al. (1977) et al. (1985) sur des 
Tdl,l$ost&ns, et par Ferreira & Vooren  (1991) sur un requin ; dors que l'hypsmi 
memes zones se retrouve pour quelques espkces (Meunier & QI., 1979 ; Caillet 
Les differences d ns la mineralisation de l'os des poissons sont donc prhentes 
sans qu'il soit possible d'apporter des explications h ces  ph$nom&nes. La presenc 
composes, comme ceux enregistres chez P. fasciuium, n'est pas  clairement 
littdrature : tout au plus, Kusakari  (1969) decrit les zones des vertkbres  comme  &ant constituees de 
lamelles concentriques plus ou  moins  espacees. Cette structure composite semble Stre sp6cifique de 
P. fusciarum de Bolivie, elle pourrait ddcouler des irregularitds environnementales auxquelles sont 
soumis les poissons dans les  milieux  du  Mamore. 
3.7.2. Perspectives  d'automatisation des lectures 
Dans  la mesure oh l'apparition des structures de croissance sur les vertkbres de P. fa~cîafum n'est 
pas encore connue avec une ceelle  certitude, le developpement d'outils  de type "analyse d'images" 
en vue d'une automatisation des lectures n'est pas encore souhaitable. De plus, les marques de 
croissance retenues sur les  coupes frontales sont trop h6tBrogknes pour permettre leur identification 
correcte. Un travail sur les vertkbres entikres est envisageable, mais il se heurterait d'emblk au 
problkme de la prise de mesures precises, car la forme conique des corps vertdbraux empeche 
l'obtention de mesures selon une surface plme (il faut obligatoirement avoir recours 2 des coupes). 
En ce qui concerne les coupes de rayons  epineux,  la sequence d'apparition des zones de croissance 
n'a pas et6 etablie. De plus, la definition  des  marques de croissance est relativement subtile, quelle 
que soit la  mdthode de preparation utilisee. Ceci, en plus de lthdt6rog6n$it6 du tissu osseux, rend le 
traitement de l'image et l'extraction d'informations difficiles, aussi bien pour l'obtention d'images 
binaires que pour celle d'images en niveaux de gris. Une application interessante pourrait &re la 
standardisation d'un axe de lecture constant entre plusieurs coupes : ceci est realisable en tenant 
compte de plusieurs paramktres morphomktriques des coupes transversales des rayons (forme du 
contour, forme de la Cavite mddullaire, largeur de l'apex et des ailes etc...). A la suite de la 
standardisation de l'axe par la machine,  les mesures des distances seraient faites interactivement par 
un operateur capable de reconnaître les  annulus sur les rayons Bpineux. Ce genre de travail demande 
encore un certain nombre d'investigations supplementaires, le tissu osseux de P. fusciarum est un 
materiel potentiellement difficile pour entreprendre ce genre de demarches. 
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3.8. Conclusions 
Malgr6 la presence de marques relativement nettes sur les vertkbres entieres de P. fasciaturn, la 
validation de leur scenario de croissance n'a pas pu aboutir h un resultat totalement fiable. Pour 
l'instant, de fortes pr6somption.s  vont  en  faveur d'un d6p&  annuel et rapide de zones opaques larges 
pendant la saison des  hautes  eaux, en alternance avec des anneaux hyalins compos&  possedant une 
certaine largeur et correspondant sans doute h des perturbations que subissent les poissons dans leur 
milieu. La validation demande  donc  quelques  experimentations supplementaires. 
Encore une fois, l'etude de plusieurs types de piBces mineralisees s'est avMe intdressante, et 
porteuse d'informations complementaires  et  utiles pour l'interpretation des cycles de croissance. La 
disparition des premieres marques de croissance sur les rayons dpineux  est t r h  frequente h cause de 
l'erosion de la Cavite medullaire des les stades relativement jeunes. Cette disparition n'est pas 
enregistree sur les vertkbres oh les anneaux de croissance les plus precoces sont souvent tres 
visibles. Le fort taux de remaniement perimedullaire du  tissu  osseux pourrait &re synonyme d'une 
vitesse de croissance importante pour cette  espece,  ce  qui serait confirm6 par les tailles individuelles 
atteintes lors du dkpp6t des premiers  annulus sur les vertkbbres. Mais le remaniement  peut aussi &re 
interpret6 comme  un processus physiologique necessaire au  m6tabolisme  des Blements mineraux. 
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D. Discussion générale  et conclusion 
1. Marques  de croissance et espeCes 
Cycle  annuel des dépôts et  variations de l'environnement 
D'une façon generale, les  pieces  mineralisdes se comportent  comme des enregistreurs des variations 
des conditions environnementdes (Castanet & al., 1992). Dans les  milieux de la region du  Mamord, 
en  Bolivie,  les esphes sont  soumises 2 des conditions hydrologiques saisonnieres tres marqudes qui 
rythment les dep6ts de tissus calcifies. La validation des scenarios de croissance, sur differentes 
pieces et espkces, a clairement demontre l'influence des periodes de basses eaux, provoquant des 
ralentissements de croissance caracteristiques. A cette saison, les ecailles de Prochilodus  nigricans 
forment une discontinuite dans l'arrangement regulier des circulus. Les zones hyalines 
hypocalcifees,  composdes de discontinuites, des otolithes de CoIossoma  macropomum sont 
egalement  deposees durant cette periode, ainsi  probablement que des anneaux  hyalins sur les 
vertkbres de Pseudoplatystoma fasciatum. Une fois de plus, la presence de marques de croissance 
saisonnieres est mise  en  evidence sur des especes de poissons vivant  en  climat tropical. Dans  tous les 
cas, une variabilite est observee dans la structure et l'aspect des marques de croissance (marques 
composBes,  marques  multiples, absence de marques,  marques mal definies etc ...) : on peut tenter de 
l'expliquer par les nombreuses variations locales  des biotopes, qui subissent parfois des crues eclair 
ou des pkriodes d'isolement irregulikres, variables a 1'6chelle annuelle ou interannuelle. La plus 
forte croissance des pieces calcifides a lieu lors de la periode de hautes eaux, pendant laquelle la 
nourriture disponible dans le milieu est tres abondante,  quel que soit le type de regime alimentaire, 
et la competition pour l'alimentation est rauite. D'ailleurs, la saison de reproduction precede, ou 
est concomitante,  avec  cette periode des hautes  eaux. 
Comparaison  des  marques  de  croissance des pikes calcifi& 
Dans une  tude sclerochronologique, l'observation de plusieurs pieces  (par  exemple &ailles, 
otolithes et rayons de nageoire) est souvent trks utile 2 des fins comparatives, les informations 
apportdes par chacune d'elle &ant  complementaires,  et  peut appuyer les hypothbses sur les  rythmes 
de croissance specifiques. En effet, l'interpretation histophysiologique des tissus durs des 
Ostdichthyens,  montrant  un polymorphisme structural, peut donner des reponses a divers problemes 
fonctionnels et/ou diverses situations biologiques  (Meunier & al., 1988) : par exemple,  la 
vascularisation du  tissu  osseux est liee h la vitesse de l'ostbg6nbe (Boujard & Meunier, 1991),  ou 
encore, les remaniements  osseux traduisent le niveau de metabolisme specifique. Les comparaisons 
inter-specifiques des memes pieces seront utiles pour formuler des hypotheses sur les exigences 
ecologiques et  la  repercution des variations environnementales sur la croissance. 
Phenombnes  semblables 
Grfice aux comparaisons interspecifiques des pikces calcifiees des especes de Bolivie, des points 
communs ont et6  r6velds.  La mineralisation du  tissu osseux primaire est parfois semblable : chez C. 
macropomum et P. fasciatum, les zones hyalines presentes dans les rayons de nageoire sont 
hypermin6ralisees. E'initium, centre d'origine  de la croissance des rayons, est toujours 
hypermineralisb, quelle que soit l'espkce consideree. I1 est bien individualis6  chez  les jeunes 
individus, ne correspondant pas au cerne de la cavitd m ullaire, et disparait chez les plus  vieux 2 la 
suite de 1'6largissement de cette dernikre.  Cette structure de l'initium semble commune 2 un grand 
nombre d'espkces de T6160st$ens9 et a deja et6 observee pour d'autres especes (Leco 
Pour les otolithes, les marques de croissance enregistrees chez P. nigricans et C. m c  
tout il fait comparables. Bien que la chronologie des dep8ts sur l'otolithe n'aie pas 6% ktuditk pour 
la premiere espkce, on peut penser que les mdcanismes sont identiques pour les deux espkces. 
L'otolithe est un enregistreur particulikrement fin des  modifications  environnementales. Sur celui-ci, 
l'ultrastructure des annulus compos& montre de nombreuses stries qui pourraient correspondre ?I 
autant de perturbations locales du milieu. Les anneaux compos& des vertkbres de P. fasciaturn, 
formes de bandes d'os hyalin, ne sont  pas  sans  rappeler la structure des annulus sur les otolitha des 
autres espbces : elles pourraient elles aussi refleter une succession de perturbations. 
Ph6nombnes dissemblables 
A l'oppss6, les comparaisons des tissus durs de plusieurs espkces  montrent  des differences, 
interprdtees  comme des differences physiologiques reelles. Le tissu osseux des rayons des nageoires 
est particulikrement porteur d'informations. L'une des differences qui demeure pour l'instant sans 
reponse est la mineralisation variable des  couches de croissance : les zones hyalines de  l'os peuvent 
Stre soient hypo- soit hyper- minbralis6es ; ceci est remarquk par toute la litterature existante sur le 
sujet. I1 est notable que, malgr6 un niveau de mineralisation different, l'aspect des zones soit 
identique sous la loupe binoculaire. Ea vascularisation du tissu osseux des espkces BtudiBes est 
variable : elle est pratiquement inexistante chez P. nigricans, plus importante pour P. fasciaturn 
mais hdtterogkne, et trks forte chez C. macropomurn. L'ost genkse est donc trks forte pour cette 
dernibre espkce  et synonyme d'un niveau de m6tabolisme eleve. De la  meme façon, le remaniement 
osseux, 1% aussi 8 la vascularisation, est  beaucoup plus eleve chez Cbbossoma, et confirme 
l'importance des processus de recyclage des $I&nents constitutifs du  tissu dans le metabolisme des 
animaux.  Les tailles et les poids  maximums atteints par ces espkces  dans les eaux  amazoniennes sont 
trbs different$. Ils correspondent au gradient mis en evidence au niveau de la structure de  l'os : C. 
macropomurn peut mesurer plus de 806 mm et peser plus de 26 kg, alors que P. nigricans ne 
depasse pas 2.5 kg, et P. fasciaturn atteint lui-aussi de grandes tailles (loo0 mm). La vitesse de 
croissance et les tailles ma imales potentielles pourraient se refleter dans la structure du tissu 
osseux. 
Des differences importantes entre les diverses pikces dures se retrouvent dans les ph6wom&nes 
d'brosion secondaires. Ceux-ci peuvent &re trbs genants pour les etudes sclerochronologiques, et 
entraîner la disparition de marques de croissance. Les bcailles ne prdsentent que rarement des 
structures de remaniement, bien  que  cela soit possible (voir P. nigricans et C. macropomurn), mais 
quand  elles existent, elles sont trks localisees. Par contre, les kailles peuvent &re renouvelees 2 la 
suite de leur chute. Ces problkmes de macrocentrie sont frequents chez P. nigricans et C. 
macropomurn en Bolivie, et semblent lies aux poissons lepidophages sympatriques. Ceci rend non 
seulement les kailles inutilisables, mais oblige aussi h effectuer des prdlkvements consbquents sur 
les poissons. Le remaniement du tissu  osseux est une g6nBralitd  chez  toutes les espkces etudiees, il 
est d'ailleurs mentionne dans toute la litterature : la  consequence pratique de ce phenomkne est que 
l'on choisira plut& une autre pibce,  non soumise ?I ce genre de  phhomenes. C'est probablement 2 
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cause de cela que les otolithes sont  generalement prefer& dans les etudes de 1'Lge (Cf 0 D.2.). En 
effet, la resorption de l'otolithes est extrêment rare, contrairement 2 celle du tissu osseux, et n'a 
presque jamais et6 rapportde. Pannella (1980) relativise cette id& en considerant que l'otolithe 
participe aussi au metabolisme  general  du  calcium de l'organisme. Seuls Mugiya & Uchimura  (1989) 
ont pu noter une faible rborption sur les otolithes de Carassius aurafus  sur un laps de temps t r b  
court (48 h). I1 faudrait cependant demontrer que ces processus peuvent être actifs sur une durke 
beaucoup plus longue aboutissant h l'elimination de marques de croissance saisonnieres, ce qui est 
peu probable. 
Casselman  (1990) montre que les croissances relatives de divers types de pieces calcifiees ne sont 
pas identiques entre elles et par rapport 2 la croissance du poisson : sur les vieux poissons, les 
&ailles s'arrêtent de grandir alors que la croissance somatique continue ; l'accroissement des 
otolithes est plus important pendant les periodes de faible croissance somatique. Or si l'on regarde 
l'aspect des annulus enregistrk sur les pieces pendant les periodes defavorables en Bolivie, les 
differences sont remarquables : sur les &ailles, l'annulus est une discontinuit6 brutale et  marquee ; 
sur les otolithes, les annulus ont une certaine largeur qui laisse penser 2 une faible croissance ; et le 
cas des os est intermediaire. La reponse des pieces  mineralisees  aux epoques de croissance semble 
donc differente, l'otolithe &ant considere comme l'enregistreur le plus sensible de la croissance, 
mais qui peut  &re  en Eger desaccord  avec le taux de croissance somatique. 
Autres comuaraisons 
- ,  
. .  
Pour une même  espece,  la  confrontation des observations de plusieurs pieces squelettiques renforce 
les idees sur les processus histomorphologiques  en  relation  avec la physiologie et le taux de 
croissance. C'est ainsi que pour C. macropomum, des observations convergent et laissent penser 2 
une forte croissance des individus, particulikrement pendant les premieres annees de vie : densite 
importante des circulus sur les kailles, structures centrales de l'otolithe, presence de tissu osseux 
fibreux, forte vascularisation et fort taux de remaniement du tissu osseux. En comparaison, la 
croissance de P. nigricans est plus faible : densite de circulus moins grande sur l'ecaille, faible 
vascularisation et faible taux de remaniement  du  tissu  osseux. 
Lafigure 49 propose un  schema synthetique et hypothdtique de la formation des zones de croissance 
sur les pieces  calcifiees d'une espece  vivant dans les  milieux de la region du Mamore. Cette figure 
est issue d'une compilation  des resultats obtenus zi partir de plusieurs espkces et pieces, de validation 
des scenarios de croissance sur quelques-une d'entre elles, et ne tient pas compte des echelles 
relative. Elle exprime cependant  la difference observee entre les  schemas de formation des otolithes, 
des kailles, ou des elements du squelette. De plus, une unite de longueur ne represente pas  la  même 
duree de depôt selon qu'elle se situe dans une zone opaque ou dans une zone hyaline. En fait, les 
comparaisons intraspecifiques des lectures d'lige faites sur plusieurs pieces ne donnent jamais une 
egalite totale des lectures. Ceci  est une consequence de l'enregistrement individuel des marques de 
croissance : un  poisson  ayant  des  marques tres nettes sur son otolithe, les retrouvera sur les autres 
pieces ; h l'oppose, un  poisson  ayant des marques peu distinctes sur une piece presentera egalement 
des marques  moins visibles sur les autres pieces. Toutes les  pieces  mineralis& ont pose un certain 
nombre de problemes d'interpretation des lectures, même  celles qui ont ette retenues pour les etudes 
scldrochronologiques. 
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Figure 49 : SchBma synthbtique,  hypothdtique  et  comparatif, de la  formation des zones  de  croissance sur les 
pihxs  calcifih d'une espke soumise aux conditions des milieux aquatiques de la rBgion du Mamor6. Les 
largeurs des zones sont arbitraires. I1 existe une ambiguïtd pour les zones du tissu osseux du rayon de la 
nageoire, car 1'Btude de plusieurs espkces ont n'a pas permis de comparer les distances relatives entre les 
d6pôts sur le rayon  et sur les autres  piikes.  Il n'est pas non plus dBmontr6 que la  largeur des zones sur l e s  
otolithes  correspondent Btroitement B celle  sur  les  vertkbres. MEB, microscope  Blectronique tt balayage. 
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2. Choix d'une pike calcifiée pour  estimer I'âge 
I1 est propose ici de commencer  les operations d'estimation de 1'8ge d'une espece encore inconnue 
par des preparations et des examens de plusieurs sortes de pieces calcifiees, pour aboutir au  choix de 
la  meilleure piece et de la meilleure  methode de preparation possible. Si des examens  pouvaient &re 
men& a bien avant le debut de l'echantillonnage, grace par exemple zi une campagne preliminaire, 
ils pourraient permettre d'eviter l'alternative suivante : soit la recolte d'un seul type de piece selon 
un  choix fonde sur des raisons de comrnodite  ou autres, soit la collecte simultanee de plusieurs types 
de pieces mineralis6es - cas de toutes les especes etudiees ici. Le premier terme de l'alternative 
prbente le risque de  se trouver, au  moment de la lecture et de l'interpretation, devant des problkmes 
insurmontables : c'est ainsi que  les rayons de la nageoire dorsale sont difficilement utilisables pour 
Colossoma macropomum, de meme que les os operculaires de Pseudoplatystoma fasciatum ; chez 
certains Lutjanidae et Lethrinidae, le premier annulus passent souvent inaperçus sur les ecailles 
(Loubens,  1978b) ; chez cette derniere famille, les rayons dpineux de la nageoire dorsale surestiment 
souvent l'lge (Meunier & al., 1979). Le deuxieme terme de l'alternative augmente  considerablement 
le travail de terrain et entraîne concrktement une reduction du  nombre de poissons traites ; or une 
bonne validation, par observation de la  sequence d'apparition des structures de croissance 
marginales, demande la disposition d'bchantillons importants et bien repartis tout au long de l 'annk 
- le manque d'individus jeunes dans 1'6chantillon des Pseudoplatystoma fasciatum est peut-&re a 
l'origine des difficult& d'obtention d'une validation correcte. 
La  collecte simultanee de plusieurs pieces  min6ralisdes a cependant des avantages : 
(1) la comparaison des structures de croissance mises en evidence sur chacune d'elle a une 
valeur informative non negligeable, si l'on considere que leur dkpdt, rythme par des I 
facteurs genktiques et epigdnetiques, possede une signification fonctionnelle (Cf 0 D. 1 .) - .. 
? 
(2) la comparaison des estimations de 1'Age realisees a partir de diffdrentes pieces calcifides 
peut mettre en  evidence  des  ous-estimations  (ou des surestimations) eventuelles 
apportees par une methode  donnee ; 
(3) les comparaisons pr6cedentes peuvent permettre de se rendre compte si les differences 
observees entre plusieurs populations sont imputables  aux  types de pieces choisis, aux 
techniques de preparation, aux differences d'appreciation des lecteurs humains  ou a des 
differences reelles entre les populations (Boehlert & Yoklavich, 1984 ; Tanaka & al., 
1990). 
En ce qui concerne les etudes  basees sur les  comparaisons des lectures de plusieurs pieces 
mineralisees (2), elles conduisent  rarement 2 des 6galit6s dans les estimations de  l'lge (tabl. 13). Le 
plus  souvent ce sont les &ailles  qui se revklent  &re les moins fiables dans les determinations d'lge 
(tabl. 13) : en particulier, elles deviennent peu utilisables pour les individus Ages,  ou pour des 
populations atteignant des Ages eleves,  pour  lesquels elles entraînent des sous-estimations de 1'Age. 
Pour P. nigricans du Mamore, 1'Age n'a pas pu être estime sur les Bcailles pour environ la moitie des 
grands  individus. Cependant, la croissance est deja presque achevk a 1'Age de 5 ans, de  sorte que la 
courbe de croissance ne peut &re  modifide  sensiblement par les erreurs et les incertitudes qui pesent 
sur 1 '8ge  des vieux individus. 
208 
Tableau 13 : Revue de quelques Btudes comparatives d'estimations de 1'Lge de T6lhstkns B partir de 
plusieurs pikes calcifi&es, permettant  de  choisir  celle  qui  donne  la  meilleure  estimation  (meill. est.), ou de 
rejeter  celles  qui  entraînent  des  sous-estimations (mus est.). E, 6cailles ; 6, otolithes ; R, rayon de nageoire ; 
S, auiutr~ pi&ces du squelette interne ; MEILL. EST., meilleure estimation ; id, estimations identiques ; SOUS 
EST. sous-estimation. Une pike entre paren signifie que les auteurs la conseillent. 
Beamish & Harvey  (1969) 
Burnet ( 1969) 
Beamish  (1973) 
Eggleston  (1975) 
Harrison & Hdley (1979) 
Campbell & Babaluk  (1979) 
Mills & Beamish  (1980) 
Erickson  (1983) 
Johnson (1983) 
Sikstrom  (1983) 
Libby  (1985) 
Prince & al. (1986) 
Barbour & Einarsson  (1987) 
Chilton & Stocker  (1987) 
Hubert & al. (1987) 
Lai & al. (1987) 
Mayekiss & Hetch  (1988) 
Sharp & Bernard  (1988) 
Crozier  (1989) 
Frie & al. (1989) 
Pidgeon  (1989) 
Nedreaas  (1998) 
Baker & Timons (1991) 















































Le tableau 13 montre que dans bien des cas les otolithes se revklent &re les structures les plus 
fiables pour les determinations de l'%ge, plus  frequemment que les parties du squelette interne : ceci 
est peut-&re BQ B l'absence de ph6nomknes d'erosion secondaire de l'otolithe par rapport au tissu 
osseux (Cf 0 D. 1 .). 
Le choix preliminaire de la meilleure piece  par  des lectures comparees  a  cependant ses limites, car 
les tests de comparaison peuvent laisser plusieurs possibilites quivalentes - c'est le cas pour P. 
nigricans et P. faciatwn - et une lecture correcte demande un certain entraînement. A ce propos, 
Flain & Glova (1988) precisent que  les estimations d'ilge faites plusieurs fois par un  lecteur entraîne 
sont plus precises que celles  qui rhultent  de la  combinaison des lectures de plusieurs lecteurs. Apres 
le premier tri fourni par  les tests de comparaison entre diverses pieces  calcifides, le choix  final de 
l'une d'entre elles dependra alors de la facilite des prelevements de terrain, de l'importance des 
travaux de laboratoire necessaires B sa preparation et/ou de la precision souhait&. 
L'experimentateur desireux d'entreprendre une nouvelle  etude sclerochronslogique devra donc tenir 
compte de tous  ces  paramktres,  mais laisser une priorite aux contraintes apportdes par son etude. 
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3. Perspectives  d'automatisation 
A cause de tous les problhmes mentionnh precedemment, de l'h6terogen6ite des structures de 
croissance et des validations realisees sur des pieces differentes, les perspectives d'automatisation 
des lectures zi l'aide  d'outils informatiques  sont restreintes. I1 est certain que chaque type de piece 
calcifiee utilish et chaque population d'une espece demandent le developpement d'un algorithme 
specifique. De plus, la mise  en evidence des structures de croissance par traitement d'image doit &re 
tres adaptee non seulement zi la piece mais aussi aux marques de croissance. Pour l'instant, les 
algorithmes ndcessaires zi la reconnaissance de certaines discontinuit& sont difficilement realisables 
(discontinuites des &ailles de P. nigricans). Pour un mQme type de preparation et des marques 
semblables, par exemple les coupes d'otolithes colordes, l'extraction des informations doit tenir 
compte des parametres connus sur la croissance des  populations : le nombre d'anneaux colores sur 
les otolithes de C. macropomum est considerablement plus eleve que sur ceux de P. nigricans. La 
definition des annulus par rapport aux  dimensions  totales de la  piece peut aussi poser des  problbmes, 
comme  pour les otolithes de C. macropomum. 
Finalement, nous avons opt6 pour l'utilisation des systhmes d'analyse d'images comme  outils d'aide 
zi la visualisation des structures et zi la prise de d o n n k  (essentiellement des mesures). Le logiciel 
developpe permet ainsi d'acquerir, de façon souple et  interactive, des mesures sur les pieces 
calcifiees. Le gain de temps  est  apprdciable, ainsi que  les  conditions de travail. Cependant, le lecteur 
conserve le rôle le plus important qui consiste zi interpreter les structures qu'il observe : la part de 
subjectivite dans la decision n'est pas  Bliminee,  les  problemes dus zi la fatigue subsistent, ainsi que 
l'impossibilite de formaliser l'experience acquise par  un  lecteur entraîne. 
4. Conclusion 
L'&de sclerochronologique de plusieurs types de pieces calcifiees est utile pour l'interpretation des +- 
cycles de croissance d'une (ou de plusieurs) espece. Dans les etudes preliminaires sur des especes 
dont la biologie  est  peu  ou  pas  connue,  ces  comparaisons  ont indispensables. En  revanche 
l'utilisation en routine de plusieurs pieces  pour les estimations  d'Age n'est pas  vraiment 
envisageable. 
L'automatisation des lectures par analyse d'images est peut &re possible pour les  esphces de Bolivie, 
mais elle n'est pas acquise pour l'instant. En effet, une automatisation implique la standardisation 
d'un materiel donne, entraînant des problbmes propres zi la reconnaissance des structures de 
croissance considerees, mais aussi zi leur signification reelle (qui passe par une connaissance du 
rythme des depôts). La validation  a  et6  realisde  pour trois esphes  de la region du Mamore, ayant 
des biologies tres differentes, mais l'fi6t6rogeneit6 de la structure des annulus limite encore le 
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A. Introduction 
L'exploitation de  l'anguille europknne Anguilla  nguilla L., dans  les  milieux  continentaux 
europdens, porte  sur differents stades de developpement de ce  poisson.  En France, elle represente, 
en quantite, la part la plus importante de la pkhe continentale (non comprises les lagunes) : en 
1989, la moyenne des estimations des pkhes pour tous les stades confondus etait de 284 tonnes 
(Babin,  1991).  Dans les lagunes de la region mediterranknne française, sa p&he ne concerne pas 
les stades jeunes (civelles) et represente selon  les  etangs 50 B 90% des  captures : elle revet donc une 
importance  conomique considerable pour  les pikheurs (Cavailles & Loste,  1987).  Dans  ces 
milieux, la production de 1982 21 1985 se situe entre 1500 et 2200 tonnes par an, selon des 
statistiques assez fiables (ximen& & al., 1990). En 1991, le Groupe National Anguille (GNA) 
français entrevoit certains signes alarmants  qui  concernent  la  pgcherie  et  la biologie meme de cette 
espece (Rigaud, 1991). Dans les lagunes, certains auteurs pensent B une surexploitation (ximenks, 
1986),  une  decroissance de la production avec  un  effort de  pikhe grandissant (Lecomte-Finiger & 
Brusle, 1984), ou s'inquiktent pour l'6tat actuel  des  stocks (Brusle, 1989). 
Un des parametres utilises pour la gestion des stocks, l'slge des anguilles, est toujours difficile B 
determiner ; il concerne la plupart du  temps la phase de la vie en  milieu continental. En  effet  chez 
ces poissons, l'estimation de l'slge  est  particulierement  delicate,  et seule l'otolithom6trie est utilisk, 
car la scalimetrie n'est pas fiable (Jellyman,  1979)  en  raison de  l'apparition tardive des &ailles et de 
leur accroissement  non regulier. D'autre part, aucune  etude serieuse n'a 6t6 entreprise-sur la 
croissance du squelette interne. Si l'on s'accorde donc pour utiliser les otolithes, les syntheses 
exhaustives recentes n'ont pas permis de conclure sur le choix d'une methode de preparation 
(Vollestad & al., 1987). D'autre  part, les  donnees  concernant l'age sont h prendre avec  une certaine 
reserve  puisque  pratiquement  aucune  validation n'a et6 entreprise, ou que les  essais de validation ont 
ette infructueux  (Boëtius,  1985 ; Dekker, 1986) ou peu convainquants  (Aprahamian,  1987 ; Vollestad 
& Naesje,  1988). Jusqu'h present, seul  Dekker  (1986) a tente une validation par  marquage  vital B la 
tetracycline (Cf 0 Premibre Partie III. 1.1.2.), mais s'est heurte ensuite aux  problkmes de recaptures 
et aux difficult& d'observation des otolithes. En fait, la diversite des techniques d'examen des 
structures de croissance  et le manque de validation  des rhultats ne font qu'accroître  l'incertitude  de 
leur interpretation. Des  comparaisons  m6thodologiques  precises ont conduit  au  plus  grand  desaccord 
(Moriarty & Steinmetz,  1979). 
L'age  n'est pas la seule variable mal  connue  chez l'anguille, car  ce poisson a une biologie complexe 
avec  un cycle de  vie regroupant quatre stades de developpement  et  deux  metamorphoses  (Cf 0 1I.B.). 
Cependant, l'anguille constitue un  trbs  bon  modele  biologique pour etudier l'impact de 
l'environnement sur les  populations naturelles. En effet,  la reproduction fait intervenir des geniteurs 
de toute l'Europe, et lors du  recrutement  dans  les  eaux  continentales, il n'existe pas de difference 
g6netique entre les individus (Yahyaoui, 1983). Les differences biologiques, en particulier pour 
l'slge  et pour la  croissance,  qui seront observees  entre  les  populations de cette espece, . seront dues 
essentiellement  aux  variations des conditions  environnementales. 
Une  etude de l'tige de  l'anguille dans les  lagunes  mediterrant?ennes françaises a &e realis&,  avec  un 
double int6ret : la valeur economique de ce poisson abondant dans les lagunes et la reponse des 
populations h cet environnement t r h  particulier, comparativement B des milieux voisins. L'&de 
avait un triple objectif : (1) entreprendre une validation de l'estimation de l'tige, en  milieu 
continental,  en utilisant plusieurs methodes de lecture des otolithes ; (2) essayer de mettre au point 
une nm$tl~ode de lecture ddvelopp ir des techniques d'analyse d'images9 qui se baserait sur les 
rhultats  de la validation et qui serait moins subjective que les m&hsdes existantes ; (3) comparer la 
croissance de plusieurs populations issues de milieux diffdrents. Ea d6marche de notre etude est 
reprdsentee sur i ' o rganigrme de la fi ure 58. Elle devait findem ucher sur une mdthode 
performante utilisable par un operateu desireux d'entreprendre une 
ayant un minimum de connaissance des techniques de lecture de l'@e des poissons, et ne  po 
qu'une faible connaissance de la biologie de l'anguille. 
METHODES DE LECTURE I DES  OTOLITHES I 







VERIFICATION - psrformances 
fiabilits 
en analyre d'images DE L'OUTIL 
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B. Rappels sur la biologie et 1'6cologie de l'anguille 
Parmi les 16 espkces d'anguilles represent&s a travers le monde, la position systematique de 
l'anguille europeenne, Anguilla anguilla (L.) est la suivante (Tesch, 1991) : Classe, Teleostei ; 
Sous-classe, Actinopterygii ; Ordre, Anguilliformes ; Sous-Ordre, Anguilloidei ; Famille, 
Anguillidae ; Genre, Anguilla ; Espke, anguilla. 
La repartition gbgraphique  de l'anguille europhnne dans les eaux continentales est trh etendue en 
Europe et en Afrique du Nord. Elle est limit& a l'est par les dernikes zones orientales en contact 
avec la  Mediterranh et la Mer Noire. Cette espkce occupe tous les habitats, lagunaires, estuariens 
ou dulçaquicoles, et donc tous les milieux en contact direct ou indirect avec la façade atlantique 
(Tesch, 1991). 
L'anguille est un migrateur amphibiotique de type catadrome. Ces poissons se reproduisent donc 
dans la  mer et colonisent ensuite les eaux  continentales pour leur croissance m g .  51). Cela entrahe 
des periodes de migration et des metamorphoses importantes lors des transitions entre les phases, 
avec des  differences morphologiques notables (voir Tesch, 1977 ; Deelder, 1984, pour revue). Pour 
l'anguille europbenne, un certain nombre d'etapes du cycle sont encore inconnues, en particulier 
celles concernant  la reproduction, trks localis& dans  la  mer des Sargasses, dont les recherches ont 
peu  6volu6 depuis l e s  ann& 1920, date de la premiere ddcouverte des larves par le danois Schmidt. 
Le stade larvaire de forme aplatie est appel6 "leptocephale". Les leptocephales entreprennent-une 
migration 2 travers 1'Ocean  Atlantique, qui est 2 la fois passive car ils sont pousses par les courants 
oceaniques mais aussi active. Des travaux recents contredisent les hypotheses de Schmidt sur la 
longue duree de  la migration transatlantique, entre 2 et 3 ann& : le comptage des microstries-sur 
les otolithes des larves, qui sont supposees &re des stries journalikres, mais qui n'ont pas et6 
valid& dans ce sens, donnent une dude beaucoup plus courte de l'ordre de 3 mois (Lecomte- 
Finiger & Yahyaoui, 1989). Pour l'anguille japonaise, Anguilla japonica, l'utilisation des otolithes 
pour estimer la duree de la migration o c h i q u e  a  et6 possible et  a aussi donne des estimations plus 
courtes que les prCcedentes  (Tsukamoto & al., 1989a) ; cependant, la validation du depot quotidien 
des microstructures sur l'otolithe avait et6  realisee  pour un stade de vie ulterieur (Tsukamoto, 1989), 
et non  pour les leptocephales. Lorsque les leptocephales arrivent aux abords du talus continental, ils 
se metamorphosent  en "civelles", qui ont l'apparence de petites anguilles, mais qui sont 
transparentes. Les civelles penktrent alors activement dans tous les milieux continentaux (lagunes, 
estuaires, cours d'eau vari&, etangs et lacs), de l'automne au printemps . C'est a partir de ce 
moment que la croissance en milieu continental debute. Les civelles acquikrent rapidement une 
pigmentation et deviennent des "anguilles jaunes" indifferenciees,  qui se sedentarisent plus ou  moins 
dans les milieux. Les anguilles jaunes se differencient en maes ou en femelles aprh quelques 
annees, puis  elles se metamorphosent en "anguilles argent&". C'est pendant les mois de l'automne 
que les anguilles  argent& entreprennent leur migration de reproduction, depuis les milieux qu'elles 
occupent jusqu'a la Mer des Sargasses, la descente vers le milieu  marin  &ant  appelee  avalaison. I1 
faut remarquer finalement que les stocks d'anguilles a un endroit precis peuvent dependre de 
gbniteurs provenant de toute l'aire de repartition, comme le prouve l'homogdneit6 genetique des 
civelles arrivant vers le continent. 
Pendant sa vie continentale, l'anguille jaune a un regime alimentaire 2 tendance omnivore, mais 
gen6ralement bas6 sur le zoobenthos et les poissons v a c h ,  1991). Ce regime  peut d'ailleurs 






Figure 51 : Cycle biologique de l'anguille euro mte-Finiger, 1983, d i f i & ) .  
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C. Otolithe et structures  de  croissance 
1. Pr6lhement  et morphologie  externe de l'otolithe 
L'extraction des otolithes (sagitta) d'anguille est faite soit en entaillant la partie posterieure et 
dorsale du  crfine  au  niveau de la ligne de pores cutan&  cephaliques  (Lecomte-Finiger, 1983) soit en 
sectionnant la tete dans le plan sagittal. Dans le premier cas, les otolithes sont directement saillants 
des cavit6 de l'oreille interne si l'on casse le crfine  au  niveau de  l'entaille ; dans le deuxikme cas, il 
sont presents de part et d'autre  de la section dans le  tiers posterieur du crhe.  Les otolithes sont 
ensuite nettoy6 en les frottant dans un papier absorbant ou en les rinçant dans de l'eau de javel 
diluee. Leur conservation  peut se faire a sec ; nous  avons opte pour un stockage au froid 
(cong6lateur). 
La  morphologie de la sagitta des anguilles est similaire a celle des autres poissons (Cf 0 Premi2re 
Partie 1.2.1.1.). L'otolithe change de forme et de dimension au cours de la croissance, du stade 
civelle au stade anguille (Lecomte-Finiger, 1983 ; Doering & Ludwig, 1990). L'otolithe de la 
civelle est de forme circulaire et constituera la partie nuclhire du sub-adulte ou de l'adulte, et 
correspondra aux phases de vie marine. L'otolithe de l'anguille jaune a une forme generalement 
ovale et  cornprim&  lateralement @g. 52), sa face  externe  ou distale est concave, sa  face interne ou 
proximale est  convexe, son rostre anterieur est  bien  marque,  ainsi  que le sulcus. Au fur et a mesure 
d'une croissance  asymetrique  mais proportionnelle dans toutes les directions,  le nucleus  est excentre 
vers la face dorsale. 
. .  
2. Matériel et m6thodes : mise en  Bvidence des structures 
Pour  la description des structures de croissance,  les otolithes d'anguilles provenant des lagunes de la 
region de Montpellier  (etang de Mauguio)  ou d'un canal d'eau douce en Camargue  (Fumemorte) ont 
et6 prepads. 
2.1. Techniques  classiques 
Pour la preparation et l'observation des otolithes de  nombreuses  techniques "classiques" sont encore 
utilisees  (Vollestad & al., 1987). 
2.1.1. Observation in toto dans un bain klaircissant 
Cette observation de l'otolithe entier  peut se  faire en lumikre reflechie sur fond noir, ou  en lumikre 
transmise ; de nombreux auteurs prderent cependant la premiere solution, car les anneaux de 
croissance sont  ainsi  plus  nets. L'eclaircissant utilise est different selon les auteurs et  les laboratoires 
: l'alcool (6thanol go%), avec  souvent  un  eclaircissement prealable par un sejour prolonge dans le 
liquide (Vollestad, 1985 ; Vollestad & Jonson, 1988 ; Gordo & Jorge, 1991) ; la crhsote (Mann & 
Blackburn, 1991) ; l'alcool a 70% aprk sejour dans  la crhsote (FernAndez-Delgado & al., 1989) ; 
le xylene (Hansen & Eversole, 1984 ; Arias & Drake, 1985) ; le salicylate de methyle  (MacEwan & 
Hecht, 1984) ; le benzoate de methyle  (Ximenks, 1986) ; l'essence de camomille  (Lecomte-Finiger, 
F F 
F 
Figure 52 : Morphologie  externe de l'otolithe. B : vue de la face interne ; b : vue de la  face dorsale. FA, faCe 
annt6rieure ; FD, face dorsale ; FE, face externe ou distale ; FI, face interne ou proximale ; FP, face 
postrieure ; FV, face ventrale ; N, nucleus ; R, rostre ; S, sulcus. 
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Figure 53 : Inclusion et ponçage de l'otolithe (vue de la  face  dorsale). Le plan de ponçage (PC) doit respter  
le bord dans l'axe du plus grand rayon et d6gager suffisamment le nucleus. FA, face anterieure ; FI, face 
interne  convexe ; N, nucleus ; RN, rkine noire ; RT, resine  transparente ; ann, anneau de croissance  fictif. 
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1983). Les anneaux  opaques  ou  hyalins  sont decomptb pour  estimer  l'flge, la prise  de mesures  est 
parfois possible. 
Dans notre ktude, nous avons principalement utilisk les otolithes observks in toto en lumi2re 
rkflkchie  sur fond noir,  en regardant la face concave. L'kclaircissant a d'abord ktk le benzoate de 
mkthyle, puis  pour  des raisons de toxicitk,  l'huile essentielle  de romarin, dont le rksultat est un peu 
moins bon que le benzoate, mais  meilleur  que l'alcool. 
2.1.2. Ponpge et  polissage 
Dans le cas de  l'anguille, la technique de ponçage  est  souvent utilisk pour  amdliorer  la  lisibilitd des 
otolithes (Vollestad & al., 1987).  Comme l'otolithe est de petite taille, le ponçage  peut nkessiter un 
enrobage prdalable  dans de la rbine synthetique (Cf 0 Premi2re  Partie 1.2.3.1 .). Le ponçage  peut se 
faire de façons diverses et sous differents angles, la surface degagde  &ant ensuite polie. L'une des 
voies traditionnelles est de poncer la face proximale  ou interne (convexe)  en atteignant le centre de 
l'otolithe (nucleus)  et  une partie du bord (plan sagittal), puis d'observer les structures dans un bain 
d'eclaircissant (Sinha & Jones, 1967 ; Moriarty & Steinmetz, 1979 ; MacEwan & Hecht, 1984 ; 
Lecomte-Finiger, 1985). Une autre mdthode consiste poncer legkrement les deux faces interne et 
externe de l'otolithe en commençant par la convexe, avec plusieurs possibilith de manipulations 
pen& & Tesch, 1970 ; Simon, 1972 ; Rossi & Villani, 1980 ; Ardizzone & Corsi, 1985). L'usure 
peut  &re plus importante jusqu'8 l'obtention de lames  minces d'une dpaisseur d'environ 0.2 mm,  en 
ponçant l'otolithe longitudinalement par ces  faces dorsale et ventrale, et l'observation  se fait ensuite 
en lumikre transmise (Deelder, 1981 ; Berg, 1985 ; Paulovits & Birb, 1986 ; Ver6 & al., 1986) : 
cette methode avait mQme et6 recommand& par l'International Council for the Exploration of the 
Sea / European  Inland Fisheries Advisory  Commission / Working  Group  on  Eel  en  1979.  Certains 
auteurs preconisent d'ajouter un acide dilue  sur  l'abrasif  lors du  ponçage  (HCl) pour ameliorer la 
lisibilitd (Sinha & Jones, 1967). Generalement, le ponçage se fait la main car il est delicat, mais 
des machines ont et6 mises au point pour augmenter le rendement (Ver6 & al., 1986). Les lames 
minces ont le dbavantage de rendre les structures de  l'otolithe plus difficiles 8 interpreter, 
contrairement au simple ponçage de la face proximale. Comme pour l'observation in toto, les 
anneaux  opaques  et  hyalins  sont comptQ pour  estimer  l'flge. 
Dans notre cas (fig. 53), les otolithes ont ktk inclus dans une rksine polyester du commerce h 
I 'intkrieur de tubes en polypropylthe  pour micropipettes  (de façon h rkduire au maximum la surface 
de rksine h poncer et h avoir des objets facilement manipulables). On dkpose d'abord un fond de 
rksine  colorke en noir dans les tubes. D2s que la polymkrisation a dkbutk  (apr2s I h), I'otolithe est 
dkposk face convexe vers le haut, puis recouvert par de la résine transparente d'inclusion. La 
polymkrisation est totale au  bout de 24 h. Le ponçage est rkalisk  avec  du papier abrasif (h l'eau)  de 
grains allant de 240 h 1200, en essayant d'atteindre le nucleus et de  respecter le bord  sur le rayon 
antkro-postkrieur (plan sagittal) m g .  53); l'otolithe  est ensuite poli avec de  la  poudre d'alumine 
(3p) ; l'observation est faite en lumi2re  rkflkchie  sur fond noir. 
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2.1.3. Brûlage 
La technique du brillage puis cassure de l'otolithe, en anglais "burning-craccking", connue depuis 
longtemps (Christensen, 1 ), est encore trb utilis ille. On bdle  d'abord I'otolithe 
quelques dizaines de secondes (3045) sur la flamme d'un bec bunsen, puis il est fracture selon l'me 
transversal, en  essayant de traverser le nucleus ( oriarty, 1973,  1975,  1983 ; Rasmussen & 
Therkildsen, 1979 ; Hu & Todd, 1981 ; Boëtius, 1985 ; Vollestad, 1985 ; Aprahamian, 1986, 1987, 
1988 ; Dekker, 1987 ; Vollestad Hayes,  1991 ; Poole, 1991). La section 
t ensuite obsewee ; elle peut  aussi &re incluse sur un support psur  l'observation (Hu 
Todd, 1981). Certains auteurs  pensent  que cette m6thode est la meilleure pour estimer l'age des 
anguilles  (Aprahamian,  1987 ; D er, 1987 ; Vollestad Naesje, 1988). Les anneaux noirs 
calcines  sont utilis pour domner l'ilge et mesurer des distances sur l'otolithe. 
Pour  notre &lade, les otolithes pon ensuite passt% entre 30 et  s condes  dans la 
' ~ n  bec bunsen, et O 
2.1.4. Coloration 
Cette technique necessite  une  prbparation prealable de l'otolithe pour  degager  les structures internes 
(Cf 9 Premi8re Partie 1.2.3.1 .). Pour ce faire, les differentes methodes de ponçage mentiom& 
emment sont utilis e polie est attaquk pendant quelques  minutes par contact 
avec  un acide dilue (Hel ou et enfin elle est  plac&  quelques  minutes dans un  bain de 
colorant (Bleu de Toluidine a 1%). Les auteurs utilisent de prbference la coloration sur la face 
; Nagiec & Bahnsawy, 1990 ; Mounaix, 1991), mais d'autres colorent les lames minces (Charlon, 
1975). Les temps d'attaque et de coloration sont variables, mais en general d'une dur& dgale 2 
quelques minutes. Les mneaux fins, color& en bleu-violet, sont utilisQ pour d6terminer I'Qe et 
pour  €aire des mesures. 
lbrechtsen, 1968 ; Liew, 1974 ; Benech, 1975 ; Lecomte-Finiger, 1983 ; 
Dams not poncks et polis selon un plan p (Cf 0 pr&ckdent) 
contact d t 3 h 5 minutes, puis dans un ba Bleu de Toluidine 
3 B 5 minutes,  avant d'2tre obsersrks en I idre rkflkchie SUT 
Cette technique a surtout et6 mise  en oeuvre pour etudier l'ultrastructure des otolithes, mais aussi la 
croissance. La preparation se fait comme pour la coloration selon deux types de plans (sagittal ou 
transversalement) avec ensuite une metallisation a l'or sous vide (Cf 0 Premi8re Partie 1.2.3.1.). 
L'observation de ce type de preparation a surtout et6 entreprise pour  etudier  les microstructures des 
otolithes de larves d'anguilles (Tabeta & al., 1987 ; Lecomte-Finiger & Yahyaoui, 1989 ; Lee & 
Lee, 1989 ; Tsukamoto, 1989 ; Tzeng, 1990 ; Tzemg & Tsai, 1991), mais aussi pour decrire les 
macrostructures des otolithes sur des specimens plus ages (Liew, 1974 ; Lee, 1978, 1979 ; Berg, 
1985 ; Mallawa, 1987 ; Michaud & al., 1988 ; Mounaix, 1991). 
a 
C 
Figure 54 : Otolithe  d'une  anguille  de 54.7 cm  observ6 aprh diverses  pr6parations.  Barre = 500 Pm. 
a. Otolithe  ponc6  en  lumibre r6flkhie sur  fond  noir. 
b. Otolithe  color6 par le bleu  de  toluidine. 
c. Image  r6trodiffude  de  l'otolithe en M.E.B. (image chimique). 
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Dans  notre cas, la  prkparation  a  suivi  le protocole ci-dessus  en  prkparant  la face convexe polie. 
2.2. Analyse  chimique 
Pour les prkcisions sur la prkparation il faut se reporter h la Premi2re Partie 11.2. Les images 
rktrodiJ%skes de la face convexe polie ont  ktk  obtenues. 
2.3. Analyse  d'images 
Les manipulations  ont kt& rkaliskes  sur les otolithes  entiers  en  lumi2re  rkflkchie  sur fond noir, avec 
l'analyseur  dkcrit h la  Premi2re  Partie II. 1. : on a  extrait  le profil brut des otolithes  sur  leur rayon 
antkro-postkrieur. 
3.  Rhultats : observation  des  structures  et  comparaisons  m6thodologiques 
3.1. Techniques  classiques 
L'observation de  l'otolithe entier en lumiere r6flechie sur fond noir (fig.  54.a) laisse apparaître une 
alternance de zones ou  anneaux opaques (blancs  laiteux)  et de zones ou anneaux  hyalins  (sombres). 
Le centre du  nucleus est toujours hyalin, et le nucleus est constitue de plusieurs couches, 
correspondant B des phases de  vie marines, dont une description est donnde au 0 II.G.2. ; le nucleus 
est bien visible dans la majorit6 des cas et delimite par  un  fin  anneau hyalin. Les anneaux opaques 
ou hyalins qui font suite au nucleus peuvent Qtre d'une largeur et d'une intensite variables selon les 
individus d'une mQme population ; en particulier les anneaux opaques sont plus ou moins bien 
definis. Ces observations conduisent la  notion de zones surnumeraires mentionnees par de 
nombreux auteurs (Cf Q II.C.3. et II.E.3.). Des  anneaux  hyalins trks fins par rapport aux precedents 
(anneaux hyalins larges) sont visibles, en limite des anneaux opaques ou  mQme B l'interieur de ceux- 
ci. Le ponçage de l'otolithe n'apporte pas  beaucoup  plus d'information que l'observation de 
l'otolithe entier ; tout au plus on Blimine l'opacite generale due B l'epaisseur de l'otolithe, et on 
ameliore le contraste entre les zones ; les anneaux  opaques  ne sont alors pas uniformes,  mais plut& 
constitues d'une juxtaposition de couches  opaques  plus etroites. Apri3 l'observation d'un echantillon 
important d'otolithes, un certain nombre de cas diffdrents apparaît : pour des anguilles de tailles 
semblables, la forme des otolithes, l'aspect et le nombre d'anneaux opaques et hyalins  peuvent &re 
totalement differents (fig. 55.a) ; les otolithes provenant du milieu lagunaire (Mauguio) ont des 
anneaux opaques et hyalins larges, ceux qui viennent  du  milieu d'eau douce (canal  du Fumemorte) 
ont generalement des anneaux plus dtroits (hyalins et opaques) ; les limites precises des differents 
anneaux sont parfois peu nettes, et n o y h  dans une opacite diffuse. 
Le bdlage de l'otolithe n'a pas permis d'obtenir des  images  pouvant conduire B des comparaisons 
prdcises  avec les autres techniques : l'otolithe une fois ponce ne rW1e pas de marques  tri% nettes 
lorsqu'il est brOl6. Pour obtenir ces dernieres, il  semble que l'otolithe doive d'abord &re calcine en 
entier, puis fracture. Mais  la fracture se fait alors  selon un plan tri3 irrdgulier, ne  permettant pas la 
prise de mesures sur un axe bien defini. De plus, le plan de fracture oblige B observer les anneaux 
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bdles sur la surface d'une coupe le plus souvent transversale, qui est toujours tris, fine dans le cas 
de petits otolithes, et qui  rend les structures difficiles B interprdter. Cette methode a donc et6 rejet 
pour la suite des exp6rimentations. 
Sur la surface poncde de l'otolithe, la coloration revkle c), du centre vers le bord 
: (1) une partie centrale circulaire et t r h  fortement col0 etmit fortement colore et 
de forme circulaire entourant le centre chromophile ; (3) des anneaux fins plus ou moins bien 
colores (lignes chtomophiles) ; (4) un $pais depQt de  colormt B la limite de la surface ponc 
la resine et l'otolitbhe. Les anneaux  principaux de coloration, correspondent aux fins m e a u  
de l'otolithe non prepare, situes B la limite des anneaux hyalins plus larges et des m e a u x  opaques 
ou B l'interieur de ces derniers. L'observation des c  nombreux  cas de 
figures diffdrents : les m e a u x  chromophiles  sont  espa 
Jigure 5 5 4  ; certains semblent doubles (fig. 55.c) ; ou encore le schema tri% complexe (jig. 
55.d) ; l'intensite de la colorati est aussi trks variable, meme pour un otolithe colore deux fois 2I 
des intervalles de temps espa ; la coloration varie en fait suivant le temps d'attaque acide 
prdable, et aussi suivant le temps de coloration, si bien qu'il est delicat de faire un classement des 
anneaux  colores  en fonction de leur intensite. 11 est donc parfois difficile de juger objectivement  du 
choix des structures 2I retenir. L'avantage de la coloration est de faciliter les  mesures precises des 
anneaux sur la surface de l'otolithe. 
3.2. Image  secondaire et image rdtrodiffus en microscopie 6lwtronique h balayage 
Le principe de la rdtrodiffusion en M.E.B. aboutit h une image semi-quantitative de la teneur en 
calcium des zones de l'otolithe (Cf 5 Premizre Partie 11.2.). Sur les otolithes d'anguilles, les zones 
de forte et de faible calcification sont assez  difficiles h mettre en evidence par l'image r6trodiffus6e 
(pig. 54.c). I1 existe en fait trois niveaux de teneur en calcium : des m e a u x  fins trks foncQ en 
retrodiffusion, donc peu riches en  calcium,  correspondant  aux  anneaux hyalins fins chromophiles ; 
des plages de couleur claire, donc plus riches en calcium, correspondant aux zones opaques mais 
aussi aux zones hyalines plus larges ; des plages de couleur intermaiaire, plus ou mois grises, 
irregulibres, se situant au niveau de zones  hyalines. 
La d6calcification superficielle de I'stolithe est toujours d'une durde relativement courte. Elle met  en 
evidence des regions avec des cristaux bien form& et des regions ddpourvues de cristaux. Avant 
l'attaque acide, celles-ci correspondent respectivement B des zones trbs riches et peu riches en 
aragonite (Cf 5 Premi8re Partie 1.2.3.1 .). Une faible decalcification de la surface de l'otolithke pone6 
revkle l'ultrastructure des anneaux fins qui prennent la coloration du bleu de toluidine et qui sont 
peu riches en calcium @g. 56.a) : ce sont de profonds sillons, depourvus de cristaux d'aragonite, 
qui apparaissent  comme des discontinuites dans le ddp6t des couches de l'otolithe. Une 
decalcification plus longue met en evidence, en M.E.B., une alternance d'anneaux homogenes, 
renfermant de nombreux cristaux d'aragonite, sans irregularit&, correspondant aux  anneaux 
opaques, et d'anneaux hetdroghes, zones prhentant une successions de stries (sillons) plus ou 
moins espacees qui prennent toutes la coloration avec plus ou moins d'intensite mg. 56.b). Les 
anneaux  qui se prQentent comme une succession de stries, qui sont plus clairs en  image secondaire, 
sont effectivement des zones trks peu  riches  en  calcium,  comparativement  aux  zones qui les 
entourent mg. 56. c) . 
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Figure 55 : Cas particuliers d'otolithes en  lumikre r6flkhie sur fond  noir.  Barre = 500 Pm. 
a. Otolithes d'anguilles pêchQs à la même &te (f6vrier 90) dans 1'6tang de Mauguio. L'otolithe en bas d 
appartient à une  anguille d'une longueur totale de 59.5cm et celui du haut à une anguille de 
58.0cm. 
b. Otolithe  colorés, à la même  échelle,  de  deux  anguilles  capturQs dans 1'6tang de Mauguio. 
c. Otolithe  color6  montrant  des  anneaux  doubles  (cercle). 




Figure 56 : Structures  de  croissance  des  otolithes  en M.E.B. et  comparaison  avec  d'autres  techniques. 
a. Details  des  structures  rev61Qs  par le M.E.B. Barre = 20 Pm. 
b. Image  de  l'otolithe  en  coloration ( A  gauche)  et  image  secondaire  en M.E.B. (a droite).  Barre = 500 





3.3. Profil en  analyse  d'images 
Le profil brut de l'otolithe mg. 57), sur son  rayon antero-post6rieur, montre une alternance de pics 
qui representent les densith optiques rencontrees sur cet axe de l'image (Cf 8 Premi2re Partie 
II. 1.3.). Les maximums sont les fortes densith des zones opaques et les minimums, des densith 
plus faibles, correspondant aux  zones  hyalines. La pente moyenne  du profil est decroissante jusqu'au 
bord de l'otolithe, ceci &ant dQ la calcification centrifuge et non rdguliere autour du nucleus, qui 
rend le centre plus dense que les bords. Malgr6 une alternance de pics principaux sur la courbe, un 
bruit de fond est trts net : la courbe n'est pas lisse mais possede de nombreux maximums et 
minimums locaux synonymes d'une variation locale de la densit6 optique, les anneaux n'etant pas 
homogenes, et de petites anomalies locales dues B des zones de fracture interne ou externe de 
l'otolithe provoquant des refringences. D'autre part, les principaux pics de calcification sont parfois 
entailles de minimums secondaires, ce schema evoque l'aspect irregulier et hktterogene de certains 
anneaux opaques. Le profil brut (fig. 57) est donc  difficilement utilisable pour l'estimation de l'ilge. 
4. Discussion  sur les marques  et les m6thodes 
L'experimentateur desireux d'etudier l'ilge de l'anguille se trouve devant de nombreuses  m6thodes 
de preparations ; le seul  denominateur  commun  est l'utilisation de l'otolithe pour travailler mg. 58). 
Le choix de  la technique depend  aussi des objectifs de l'btude et des structures qui  doivent  &re  mises 
en  evidence (microstructures, macrostructures et "lignes chromophiles"). L'analyse d'image est un 
moyen utile pour ameliorer la lisibilite des structures B tous les niveaux, car l'aquisition des dorm& 
brutes (images) pourra se faire a n'importe quel stade de preparation. Toutes ces techniques de 
preparation ont et6 appliquees avec plus ou moins de SUCCBS par de nombreux auteurs. Elles ont 
parfois pu conduire a des impasses  pour l'interpretation des structures de croissance et 
l'intercalibration de leurs rkultats n'est pas toujours bvidente. 
L'intercalibration des methodes est bonne en ce qui concerne les zones du nucleus de l'otolithe, 
puisque les observations des differents auteurs s'accordent (Sinha & Jones, 1967 ; Liew, 1974 ; Lee, 
1979 ; Lecomte-Finiger & Yahyaoui, 1989 ; Michaud & al., 1988 ; Nagiec & Bahnsawy, 1990) ; il 
n'en va pas de meme pour les structures de croissance situ& apres le nucleus. La fisure 59 
schbmatise nos rhultats en pressentant, sans respecter d'echelle, les differentes zones de l'otolithe 
selon les techniques utilisees. Les lignes qui sont c o l o r k  par le bleu de toluidine, correspondent 
aux zones hyalines fines situees en limite d'une zone hyaline relativement large et d'une zone 
opaque, ou legkrement B l'interieur de l'opaque (voir aussi les travaux anterieurs, Panfili & al., 
1990) ; il en est de mQme pour les stries principales r e v e l k  par le microscope electronique B 
balayage, ou mQme par le brtllage (Lee, 1979). Les zones hyalines relativement larges ne sont pas 
colorees en bleu comme l'observent Lecomte-Finiger (in Vollestad & al., 1987) et Nagiec & 
Bahnsawy (1990), et les marques principales en MEB ne sont pas dans les zones hyalines telles que 
le mentionnait Liew (1974) pour l'anguille americaine. Les zones opaques sont plus  homogenes en 
microscopie electronique, et sont similaires B celles observh  par Liew (1974), qui renferment de 
nombreux cristaux de carbonate de calcium  bien individualisb. Les zones hyalines se presenteraient 
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Figure 57 : Profil  de  l'otolithe  d'anguille  en  analyse  d'images,  pris h partir  de  celui de la  figure 54.a. 
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moins prononch (MEB), interrompant la disposition radiale des cristaux et rendant  ces  zones  moins 
riches en  calcium.  Pannella (1980) et Morales-nin (1987) dkrivent les zones opaques  comme riches 
en cristaux d'aragonite long et epais, alors que ceux des zones  hyalines sont plut& courts et fins, ce 
qui va dans le sens de nos observations. Devant l'h6terogeneite des cas rencontres mg. 55), la 
notion de "zones surnumeraires" vient naturellement a l'esprit, avec des anneaux plus ou moins 
marques, que ce soit in toto, en coloration ou  en  MEB ; dans  la litterature, cette notion apparaît dans 
presque toutes les etudes de l'lige des anguilles (pour ne pas parler des autres esphes). Cependant, 
m8me si l'accent a  et6  mis sur les problbmes que pouvait  engendrer la pr&ence de ces  zones pour les 
determinations de l'lige B partir des otolithes (Deelder, 1976,  1981 ; Ver6 & al., 1986), leur 
description est difficile et souvent assez subjective, et en dernier ressort leur prhence effective 
implique une operation de validation. Ces "zones surnumeraires" apparaissent differemment en 
fonction de la technique utilisee : sur  l'otolithe entier, ce sont des zones opaques moins marquh  ou 
des zones hyalines fines B l'interieur d'opaques (Lecomte-Finiger, 1985) ; en coloration, ce sont des 
anneaux de plus faible intensite ; en MEB, il semble que les anneaux "surnumeraires" soient plus 
distincts par rapport aux autres techniques (Liew, 1974 ; Lee, 1979 ; Berg, 1985), se presentant 
sous la forme de stries peu  profondes sur la surface attaquee de  l'otolithe ; mais dans certains cas  en ' 
MEB,  aucune distinction ne  peut &re faite entre les marques de croissance (Michaud & al., 1988). 
Finalement, cette notion de "zones surnumeraires" est trop subjective pour prendre des dkisions 
dans le comptage des "veritables" structures de croissance afin d'estimer l'lige. Ces zones doivent 
cependant correspondre B certains Wnements  de la vie de l'animal. 
Une typologie des otolithes, fonction de l'aspect des zones de croissance, est nette pour les deux 
milieux  "saumlitre" et "eau douce", elle avait deja et6 remarquee auparavant (Panfili & al., 1990 ; 
Mounaix, 1991), et nous  en discuterons plus loin (Cf 0 II.H.3.). 
En  ce qui concerne la comparaison des resultats de lecture apport& par chaque methode,  Vollestad 
& Naesje (1988) pensent que l'observation des otolithes in toto n'est valable que pour des 
populations ayant une croissance  suffisament  rapide,  et preconisent en general le briilage des 
otolithes. La comparaison des methodes "in toto" et du bdlage pour donner l'lige montre que le 
briilage sur-estime les rbultats, et que seules 40% des doubles lectures sont identiques (Vollestad, 
1985). Aprahamian (1987) pense que la technique du briilage est suffisament exacte pour estimer 
l'iige. Dekker (1987), ayant travaille sur des anguilles marquees B la tetracycline, estime lui aussi 
que le briilage  est une methode fiable, mais  qui  demande plus d'investigations car il avait utilise un 
tri% faible effectif. Boëtius (1985), travaillant sur des anguilles d'2ge connu, n'a pu choisir aucune 
methode reellement fiable, que cela soit le briilage ou le ponçage. Le bdlage presente l'inconvenient 
de travailler sur un plan de fracture qui n'est pas le meme entre les otolithes, et donne donc des 
mesures hasardeuses (Panfili & Ximbnbs, 1992). Une etude comparative, incluant plusieurs 
techniques de lectures (coloration, bdlage, MEB  et  ponçage)  et plusieurs lecteurs, mende par 
Moriarty & Steinmetz (1979) a  conduit B un desaccord  complet concernant les rhultats. 
Une approche voisine de celle de l'analyse d'images avait  et6 entreprise par Van  Utrech (in Deelder, 
1976), puis reprise de façon plus approfondie par  Deelder (1976) : elle consiste a analyser la densite 
optique des anneaux sur  l'axe d'un otolithe prepare en lame mince. L'auteur obtient ainsi  un profil 
de densites optiques qui rappelle fort celui obtenu en analyse d'images @g. 57), et qui est en fait 
base sur le mQme principe puisque les niveaux de gris informatiques representent les densith 
optiques dans notre cas (Cf 0 PremiLre Partie II. 1.3.). Deelder pouvait ainsi distinguer par cette 
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methode les anneaux qu'il jugeait "surnumeraires". Cependant, la methode elabor& par Deelder 
(1976), puis utilisk aussi par Haraldstad (1984), est fastidieuse car elle demande une preparation 
trks longue de l'otolithe avant l'interpretation du profil, et parce que les donneeS ne sont pas 
stock& en informatique. Ces premiers essais montrent quand meme tout l'inter& qu'offrent les 
possibilites de l'analyse des images numerisees d'otolithes et l'obtention de profils de densit& 
optiques. L'utilisation  d'un simple  profil "brut" sur un  axe de l'otolithe paratt difficile h concevoir. 
Le traitement prdable  de l'image est obligatoire pour l'extraction d'informations sur  l'age (Cf § 
Premiere Partie II. 1.2.1 .). Une autre approche utilisant les  techniques  informatiques a et6 entreprise 
par  Doering & Ludwig  (1990),  puis  aussi  par  Doering & al. (1991) : la  determination de 1'Age des 
anguilles  est  bas& sur l'analyse de l'image de la morphologie des otolithes, une analyse 
discriminante permettant de classer les differents facteurs de forme (contours) dans  les  classes d'Age 
avec un bon pourcentage de reussite. Cependant, cette methode  ne pourra &e cornpar& h la notre, 
car elle ne se base  pas sur les structures de croissance,  qui  sont  beaucoup  plus  informatives.  Nous 
pensons de plus que ce genre d'approche morphometrique  ne  peut &e entreprise que lorsque l'on a 
des criteres d'Age fiables h partir des structures de croissance, ce qui n'est pas le cas  pour l'anguille. 
La dur& necessaire B la confection des preparations n'est pas  la  meme  pour  toutes  les techniques. 
Un classement  peut &re fait  en  fonction des coats financiers et du  temps  necessaire h l'obtention du 
rBultat, et dans un ordre croissant, on trouvera : l'observation in toto, le ponçage, la coloration 
(fastidieuse selon Nagiec & Bahnsawy, 1990), les lames minces et le MEB ; souvent, plus la 
technique est complexe et plus le nombre d'echantillons rejet& est grand, par suite de mauvaises 
manipulations. Evidemment, les informations d o n n h  par les differentes techniques ne sont pas les ' 
memes. Par exemple, le MEB renseigne sur l'ultrastructure,  ce que ne fait aucune autre technique. 
Si  l'on doit prendre des mesures des anneaux de croissance,  pour utiliser le retrocalcul  par  exemple, 
il  est  plus difficile de  le faire sur les otolithes entiers  dont  les  anneaux  sont peu nets, qu'h partir des 
marques de coloration ou de MEB. Cependant,  les  mesures  peuvent  &re  biaisees d b  que l'on  utilise 
des  techniques permettant de reveler  des structures de croissance sur des surfaces  ponc&s (panfili & 
Ximen&,  1992).  Seul  l'experimentateur  devra trouver un  compromis entre les  investissements  et  les 
resultats qu'il attend. Par exemple, la methode de Doering & Ludwig (1990), qui se base sur une 
simple modelisation du contour, pourrait &re rapide tout en &ant moins fiable. Une methode 
informatique utilisant les structures de croissance pourrait &re a la fois rapide  et  fiable. 
5. Conclusion 
La gamme de toutes  les  techniques pr&ent&s ci-dessus  montre  que  malgr6  toutes  les investigations, 
aucune  methode particulihre de preparation  des otolithes ne  s'est revelee  &re B la fois meilleure et 
fiable pour estimer 1'Age des anguilles. Ceci est une consQuence du manque de validation de la 
majorit6 des etudes de l'Age men& jusqu'h present (Beamish & MacFarlane, 1983). En fait, les 
comparaisons des etudes anterieures discutaient la plupart du temps sans arguments precis car il 
n'existait pas de validation. Aussi, dans notre cas, il nous semblait trks interessant de developper 
une  technique  nouvelle  bas& sur l'analyse informatique de  l'image des otolithes, aprks avoir valide 
les structures de croissance mises  en  evidence  par d'autres techniques. 
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Figure 59 : Schkm synthktique des zones de l'otolithe d'anguille telles qu'elles sont r6vBlQs par plusieurs 
tghniques de  préparation. Les sch6mas ne tiennent  pas  compte des  kchelles  respectives  des zones. 
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D. Marquage  des  anguilles pour la validation 
Le marquage des anguilles  pour la validation doit repondre a deux objectifs : d'une part, marquer 
specifiquement les parties calcifides des poissons, et d'autre part permettre de reconnaître 
exterieurement les individus  marques une fois qu'ils sont reliichds dans le milieu. Que ce soit pour 
un marquage interne par un fluoromarqueur, ou  pour un marquage externe, il existe une large palette 
de techniques, le but &ant de traumatiser le moins possible les poissons lors des manipulations. 
Apres le marquage, le maintien des individus en  elevage n'a pas  et6 choisie pour la validation car les 
conditions de vie sont beaucoup trop eloignkes de celles  du  milieu naturel. Le choix  du site 
d'experimentation doit alors repondre a plusieurs criteres : Qtre reprdsentatif d'une categoric de 
biotopes pour laquelle on ddsire valider les hypotheses sur les scenarios de croissance de  l'otolithe ; 
possMer une superficie minimale pour &re consider6 comme un milieu naturel de l'espke ; &re 
suffisament contr816 pour esperer un  maximum de recaptures ; Qtre facile d'accks pour les  pgches. 
Notre milieu &ant un type "lagunaire", les variations des parametres physico-chimiques du milieu 
peuvent se situer au  niveau de sa situation gbgraphique ou de sa salinite. 
1. Mat6riel  et  mdthodes 
1.1. Protocole  d'exp6rimentation 
Le chlorhydrate de tetracycline (CHTC) a et6 choisi comme marqueur vital  (Cf 0 Premi2re Partie 
III. 1.1.2.). C'est en effet le marqueur le plus utilise et la litterature rapporte generalement de bons .' 
resultats. De plus, des essais ont deja et6 realis& sur l'anguille : Dekker (1986) a tente une 
validation avec la tetracycline. 
L'experimentation a  eu  lieu dans 2 milieux tri% diffdrents, qui repondaient en partie nos criteres de 
choix mg. 60) : un 6tang en Camargue (Les Garcines) et un marais en Atlantique (Domaine de 
Certes, Arcachon). Chaque fois, les anguilles provenaient de la r6gion des sites etudies, les lagunes 
mediterraneennes pour l'etang des Garcines et le bassin d'Arcachon pour le marais de Certes, et 
elles etaient  relachees dans les conditions naturelles du milieu. 
Le protocole de base etait commun aux deux milieux : 
. Deux lots (1 et 2) sont  marquds et deverses a 2 periodes (printemps et automne  1989), avec 
la  mQme  densit6 pour les  deux sites, soit 30 kgha au printemps et 20 kgha l'automne. I1 est 
trhs difficile de trouver dans la litterature de bonnes  donnees sur les densith, mais  il semble 
que les marais temporaires de Camargue soient consideres comme pauvres (environ 10 kgha, 
Crivelli, comm. pers.), alors que les marais  atlantiques sont beaucoup riches et productifs (de 
l'ordre de 200 kgha, Lee & Lasserre, 1979). En Camargue, la situation est en fait t r h  
variable, puisque dans les canaux, les densites varient entre 3 et 2000 kgha, selon l'endroit et 
la periode de l'annbe (Crivelli, 1981). 
. A chaque pbriode,  un triple marquage est  realis6 pour chaque poisson (tous les marquages 






















. Un marquage interne est fait par  injection intraperitoneale de CHTC en solution 
isotonique a 75 mg/kg de poids vif. Ce dosage est plus eleve que celui  habituellement 
utilise pour d'autres espkces dans la litterature (Shg/kg, Cf 0 Premi2re Partie 
111.1.1.2.),  mais  il a deja fait ses preuves pour l'anguille (Dekker, 1986). 
. Un marquage externe est n&essaire  pour separer les lots des 2 periodes, et il a 
ette decide de regrouper les  individus  en  classes de tailles par un autre type de marquage 
externe. L'ablation d'une partie de la  pectorale, droite pour le lot 1 et gauche pour le lot 
2, rBalis6e par section de la moitie de la nageoire, differencie les deux lots. 
. Un tatouage au bleu alcian differencie 3 classes de tailles : il consiste en une 
injection sous-cutank ou intradermique ventrale d'un solute isotonique de bleu alcian 
5% ; l'injection est realis& en position thoracique (jug& anterieure, A), abdominale 
(jug& moyenne, M) ou posterieure B l'anus le long de la nageoire anale (P) selon la 
taille des  anguilles mg. 61 ). 
. Avant le marquage, les anguilles sont endormies par un sejour dans du phenoxy4thanol 
(3O/,>, puis elles sont pass&s  dans des bains de  dbinfectants (chloramine et vert malachite) 
aprks le marquage. Enfin, une pdriode d'observation de quelques jours est  necessaire, avant le 
deversement, pour obsemer les reactions  et le comportement des poissons. 
Lacfigure 61 montre les distributions des tailles  des  anguilles  marquees pour les lots 1 et 2 dans les 
deux milieux et les groupes de tailles reperes  par le bleu  alcian. 
Figure 61 : Distribution  des  tailles  des  anguilles  marquees dans les  Garcines (a et b) et h Certes (c et a). 
Pour les Garcines, le lot 1 est marqut5 le 21 mars 1989 (a) et le lot 2, marque le 12 octobre 1989 (b). Le 
dkoupage en classes de tailles est r&lid par marquage ventral au bleu alcian, posterieur pour les 
anguilles <25cm, maian pour celles entre 25 et  45  cm  et  anterieur  pour celles >45cm. 
Pour  Certes, le lot 1 est marqut5 le 1 1  mai  1989 (c) et le lot 2, marqu6 le 22 septembre  1989 (a). Le dkoupage 
en classes de tailles est rdalid par marquage ventral au bleu alcian, posterieur pour les anguilles 
< 35cm, maian pour celles  comprises  entre  35  et 50 cm, et  anterieur  pour celles > 50cm. 
Dans les deux milieux, les mouvements d'eau etaient contrdlh. Dans l'etang des Garcines, avant 
l'empoissonnement, le peuplement de poissons  etait  parfaitement  connu depuis deux annees, puisque 
l'etang avait ette mis en assec auparavant. Les Garcines ne possedent qu'une seule communication 
directe avec  un  canal voisin (le  Fumemorte,$g. 60) : les sorties de poissons etaient  emp&h& par 
piegeage ; les entrees d'anguilles n'ont pas  pu  &re  totalement maîtrisk car des pompages dans le 
fleuve voisin (Rhdne) ont et6 necessaires pour maintenir le niveau de l'eau dans l'etang ; les 
anguilles ne pouvaient cependant pas entrer directement dans 1'6tang car 1'arrivQ depuis le canal 
etait barde par un pikge. En Camargue, les anguilles ne franchissent pas les barrikres terrestres pour 
coloniser d'autres milieux aquatiques? comme  il a et6 observe dans d'autres regions (Crivelli, cornm. 
pers.), les migrations (colonisation ou  emigrations) n'ont donc  pas pu se faire directement. De plus, 
des captures etaient ra isees  dans le canal  du  Fumemorte  quotidiennement et auraient dfr souligner 
les fuites d'anguilles marquees, ce qui n'a pas et6 le cas. Le domaine de Certes est regule par un 
systkme d'ecluses, et les entrees et sorties etaient  limitees. 
Des captures, avec des efforts de peche variables, ont eu  lieu dans les deux sites entre le printemps 
1989 et l'et6 1990 ; h chaque  p&he les poissons  captures n'ont pas etc? remis h l'eau ; la chronologie 
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Figure 62 : Calendrier  des marquages et des pêches dans l'émg des  Garcines (a) et dans le marais  de Certes 
(b). Aux Garcines, les petites  pêches  utilisent une vingtaine de bosselles  reparties  dans tout 1'6tang. Les e h e s  
importantes font  appel 21 des capkhades et h des Lbosselles r6parties sur 1'6tang pendant au moins  une  semaine. 
Enfin,  aprhs un ashhement partiel, un passage 2 la  rotenone  permet de capturer tous les  poissons. A Certes, 
les pêches utilisent des verveux (une dizaine), r6partis dans les profonds. En mai 96, des essais de pêche 
elleetrique ont eu lieu p u r  augmenter  la  pression de pêche. 
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des pgches est differente pour chacun d'eux fig. 62). En particulier, dans les Garcines, il a et6 
possible, un an et  demi apres le marquage, de vider l'ktang, avec  en  plus  un  passage h la rotenone, 
pour recuperer de  façon  aussi  exhaustive  que possible les  individus  restant  dans le milieu. 
Les parametres  physico-chimiques  ont  et6 relev6 regulikrement : les temperatures de  l'eau au  fond 
et li la surface, le niveau de l'eau  et  la salinite, quotidiennement  pour  les  Garcines  (Station 
Biologique de la Tour du Valat) ; la temperature de l'eau et la salinite, mensuellement pour Certes 
(CEMAGREF Bordeaux). 
Les anguilles  pkchees ont ette mesur& au millimbtre p r b  (longueur totale, LT), pes&  au gramme 
pres (poids frais, P), sex& (indiffkrencik, I, mAle, M, femelle, F), l'appartenance au lot (pectorale 
droite ou  gauche) et li la classe de taille d'origine (tatouage ventral au bleu  alcian anterieur, median 
ou posterieur) a et6  not&. Le sexage a ette obtenu  par observation macroscopique  des gonades, avec 
tous  les risques que  cela  suppose  pour l'anguille. L'dtat des marques li la capture a et6  inspecte  en 
detail. 
Les otolithes (sagitta) ont et6 extraits et conserv& h sec et au froid, puis observes en lumiere 
rdflechie sur fond noir et en epifluorescence ultraviolette (microscope Olympus BH, lampe HBO 
lOOW, UVB h 490 nm). 
1.2. Effets  du  marquage 
Certains parametres biologiques, comme les relations taille-poids et le coefficient de condition, 
permettent d'avoir une id& sur la condition "physique" des poissons. Ils varient en  fonction de la 
saison de capture. Dans notre cas, diverses comparaisons de ces paramktres, entre les anguilles 
marquees et celles de la population naturelle d'un milieu, ou au moment du marquage, ou entre 
diverses periodes ou des milieux differents, permettent de juger indirectement de l'influence du 
marquage sur l'embonpoint, et  indirectement sur la reprise de croissance.  Si  des  differences 
significatives apparaissent, on est en mesure d'dliminer &entuellement les lots ayant mal reagi au 
marquage  pour l'&de sur la validation  de  l'iige  ou sur la  croissance. 
- 
1.2.1. Relations  taille-poids 
La  relation taille (LT) - poids (P) est  souvent  une  relation  exponentielle de la forme : 
P = aLTb 
aprh transformation  lindaire : Log(P) = Log(a) + bLog(LT) 
oh a et b sont des  constantes,  et b, coefficient d'allometrie de croissance en  poids,  souvent  proche de 
3. 
a et b ont et6 calcul& en effectuant la regression au sens des moindres carr6 entre LT et P. Les 
relations taille-poids ont et6  etablies  pour  les lots d'anguilles marquh,  pour la population naturelle 
du milieu et pour les recaptures h diffdrentes periodes. Leurs comparaisons ont et4 faites par des 
analyses de covariance sur les relations  lineaires  (ANACOV). 
Le coefficient composite de condition & est le rapport : 
. P / LT3 avec ET en cm et P en g 
11 intbgre dans sa mesure tout ce qui contribue 2 determiner l'embonpoint, que ce soit d'origine 
ecologique, physiologique ou  biometrique.  Il est calcul6 p u r  tous les individus d'un meme lot 2 une 
meme pbriode. Les dom en classa de tailla (de S m )  pour l e s  comparaisons des 
moyennes (tat de Student), car le coefficient de condition 6volue  avec la taille corporelle 
(augmentation du  Kc lorsque la taille augmente). 
2.1. Etang des Garcines 
2.8.1. Marquage  externe 
Le marquage des anguilles s'est deroule sans aucun  problkme, et la  pbriode de quarantaine (4 jours 
aprh  le marquage) a montre une bonne survie des individus : seulement 2% de morts pour le lot 1, 
en majorite des anguilles de petite taille (entre 15 et 24 cm), et 1 R de morts  pour le lot 2. 
La fifigure 63 montre quelques exemples d'anguilles marquks et recapturtses aprbs 15 mois : les 
taches de bleu alcim sont trks visibles, sans ambiguite, sur la face ventrale claire des individus ; la 
localisation de l'amputation des pectorales est encore assez visible. N moins, la r6gbneratisn des 
pectorales semble importante et rapide pour le lot 1 (tabl. 14). En juin 96, parmi les individus 
tatou& au  bleu alciaq  la pectorale sectionnee, droite ou  gauche,  n'&ait  pas reconnaissable par une 
deformation notable dans 7.2% des cas, et donc l'attribution des poissons 2 un lot n'&ait pas 
possible. L'observation des divers stades de regendration des pectorales conduit les classer en : 
non r$g$n$e, lorsque la coupure est encore nette ; rdgg6n6ration debutante, lorsque le niveau de coupe 
reste visible avec une petite repousse ; rdg6ntsration presque totale, lorsque la pectorale reste 
deform& ; et reg6n6ration totale, quand la forme initiale est retrouvtse, mais que la taille est plus 
petite que la pectorale non amputee (tabl. 14). Parce que la  rtsgbndration est quasiment totale pour la 
majorit6 des poissons du lot 1, aprks plus de une annee (tabl. 14), seule une legbre difference pour la 
forme et la taille des deux pectorales permet de justifier l'appartenance au lot 1. Pour le lot 2, les ~ 
pectorales ne sont  pas  regentsrees (tabl. 14) et laissent donc la distinction des lots ais6e. Le double 
marquage externe s'est  donc aver4 utile, la tache bleue et son intensite suppltsant aux ambiguith sur 
la section de la pectorale. Les experiences de marquage par ablation d'une partie de la pectorale, sur 
une durde depassant le cycle annuel, se heurtent donc au  problkme de reconnaissance des individus 
marques. Par contre, le tatouage au bleu  alcian est un trh bon  marqueur, dont l'intensit6 diminue 
peu a peu avec le temps, et qui est visible plus de 2 ans et demi aprbs le marquage, d'aprbs nos 
a 
Figure 63 : Anguilles capturk en  juin 90. 
a. Groupe d'anguilles : les pectorales sectionnks (flkhes verticales) et les taches ventrales au bleu 
b. DBtail d'un  tatouage  au  bleu  alcian  effectue  postBrieurement I l'anus et le long de la  nageoire  anale 
alcian (flkhes obliques)  sont  visibles sur les  individus marqub auparavant. 
(khelle en mm). 
1. 
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observations actuelles. Ce tatouage  est  plus facile ir r a i se r ,  et  plus visible, lorsqu'il est fait dans  la 
region ventrale et  caudale,  posterieurement ir l'anus. 
Tableau 14 : Pourcentages  de  r6gdn6ration  des  pectorales sectionnh pour les deux lots, lors  des  captures  de 
juin 90. 
pectorale lot 1 
(aprb 15 mois) 
pectorale lot 2 
(aprh 8 mois) 
nombre  d'individus 
pas de r6g6n6ration 
d6but  de  rdg6n6ration 
quasiment  rdg6n6rde 












Dans l'etang des Garcines, les  captures d'anguilles  ont &e  bonnes  puisque au total, en  fin 
d'experience, 39.6% des  anguilles  marquees ont ette pQchees,  dont 35.1 % des anguilles du  premier 
lot  et 41.9% du  second (fabl. 15). 
Tableau 15 : Marquage et captures  pour  1'6tang  des  Garcines  au  cours  des  diverses  campagnes de marquage  et 
de capture. A, anguilles de LT > 45cm ; M, anguilles de 25 < LT < 45cm ; P, anguilles de LT < 25cm ; 
NM,  anguilles non-marqu&  (population  naturelle). 
lot 1 lot 2 NM 
P M A TOT P M A TOT 
marquage 2  1.03.89 1253 682 37  1973 
pêche  octobre 14  20 3 37 ! 42 
marquage 12.10.89  271  451  27  749 
pêches  intermédiaires 11  38 2 51 1 9 2  12  45 
pêche juin 90 317  268  17 602 108  187 7  302 498 
TOTAL 342 326 22 690 109  196 9 314  585
En  juin 90, oh les  captures  sont  les  plus  importantes, 66.2% des anguilles  capturees sont marquees. 
Les anguilles non marquees proviennent sans doute d'un apport exogkne, dQ aux pompages d'eau 
dans les canaux avoisinants, pour  maintenir le niveau  dans l'dtang : ceci  est  confirme par leur tri% 
petites taille (souvent < 25cm).  En juin 90, 30.5% du  premier  lot  et 40.3% du  second  sont 
recaptures. I1 faut rappeler, pour  expliquer  les differences, que le premier lot a passe 15 mois  dans 
le milieu, alors que le deuxikme lot n'est reste que 8 mois. 
Les distributions de tailles des anguilles ir l'introduction (fig. 61) sont trks diffbrentes entre les  deux 
lots : le lot 1 possede  un  seul  mode  principal alors que le lot 2 a deux  modes  trks distincts. Un  test 
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de Student  indique  que les tailles  moyennes 2 l'introduction sont  diffdrentes (pCO.01). Au mois de 
juin 90, oil les captures  sont  les  plus  importantes,  les  differences des distributions entre les deux lots 
sont conservtks, aussi  bien  pour l'allure des histogrammes mg. 64) que pour les comparaisons de 
moyennes (p<O.Ol).  Le meme test de Student, realist5 lot par lot, entre les tailles moyennes au 
marquage  et 2 la recapture en juin 90 montre qu'il existe une  difference pour le lot 1 (p < 0.01), mais 
pas pour le lot 2 (p < 0.01). Sur l'ensemble de la  population  marqude,  la croissance en taille n'est 
donc visible qu'aprb une  periode  dgale 2 une  annee  (lot 1). 
Les trois classes  de tailles, choisies arbitrairement au  moment  du marquage,  donnent aussi une  idde 
sur les croissances mg. 65). Les distributions de ces classes sont t ronquk et n'offrent pas la 
possibilitd d'utilisation des tests statistiques classiques. L'augmentation de la taille moyenne de 
chaque classe (tabl. 16) n'est visible qu'aprbs une annde complete (lot l), alors que les individus 
ayant sejourne uniquement  pendant les mois d'hiver et le printemps  ne semblent pas grandir (lot 2). 
Les tailles moyennes  augmentent  pour  les groupes du lot 1 ,  mais  pas pour ceux  du lot 2, avec  une 
nuance pour les individus  les  plus grands (classe A). 
Figure 65 : Comparaison des distributions des tailles des anguilles des 2 lots en d6but (marquage) et en fin 
d'exfirience (juin 90). 
a. Anguilles marqutks <25cm en mars 89  (lot 1 P). 
b.  Anguilles marqutks 25cm< C45cm en mars 89  (lot 1 M). 
c. Anguilles marqub <25cm en  octobre  89  (lot 2 P). 
d. Anguilles  marqutks =cm<  <45cm en  octobre  89  (lot 2 M). 
Tableau 16 : Comparaison  des  tailles  moyennes  (cm)  des  lots au moment du marquage et en fin  d'exfirience 
(juin 90). 
lot 1 lot 2 
P M A P M A 
taille  moyenne  (marquage) 19.4 30.7 53.9 21.8 33.1 55.2 
kart-type 2.9 4.6 6.8 2.0 4.9 7.1 
taille  moyenne (juin 90) 26.3 33.7 53.0 22.8 31.4 48.9 
&art-type 3.6 3.9 7.7 2.3 4.0 7.5 
En  juin 90, les densites  en  poids  dans les Garcines sont les  suivantes : 34.8 kg  pour le lot 1 ; 13.3 
kg  pour le lot 2 ; 33.4 kg  pour  la  population naturelle ; soit au total, 81.5 kg d'anguilles de  tailles 
varides pour 2.1 ha  ou encore 38.8 kgha. 
2.1.3. Facteurs  de condition  et  relations taillepoids 
Les  comparaisons  des  coefficients de condition par classe de tailles entre les divers lots et a la meme 
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Figure 66 : Relations taille-poids dans 1'6tang des Garches en juin 90, pour le lot 1 (a), le lot 2 (b) et la 
population  naturelle (c). r2, coefficient  de  d6termination. 
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Tableau 17 : Comparaison de la condition des anguilles par classes de tailles dans les Garcines (test de 
student). popnat, population naturelle non marquée de I'étang ; NS, non significatif ; > *, significativement 
supdrieur au seuil 5% ; >**, significativement sufirieur au seuil 1 %  ; < *, significativement inférieur au 
seuil 5% ; < **, significativement  inférieur  au seuil 1%. 
classes de tailles lot 1 vs lot 2 lot 1 vs lot 2 lot 1 vs lot 2 popnat vs lot 1 popnat vs lot 2 
(cm) ( - w % e )  (juin 90) (octobre 89) (juin 90) (juin 90) 
15 - 20 
20 - 25 
25 - 30 
30 - 35 
35 - 40 
40 - 45 
45 - 50 
> 50 
< ** NS NS NS NS 
< ** > ** NS NS >* 
NS > ** NS NS >* 
NS > ** NS NS >* 
< ** >* NS >* 
< ** NS >* >* 
NS NS 
<* 
Le coefficient de condition du lot 2 est generalement meilleur que celui du lot 1 au moment du 
marquage, c'est B dire B la mise B l'eau des  poissons,  en automne pour le 2 et au printemps pour le 1 
(tabl. 17). En fin d'experience les coefficients de conditions des classes de tailles sont 
majoritairement meilleurs pour le lot 1. En octobre 89, il n'y a  pas de diffbrence significative entre 
les lots (lot 1 en  place, capture B cette periode,  et  lot 2 deverse). Si l'on observe les conditions par 
rapport h la population naturelle des Garcines, les differences ne s'observent que pour le lot 2, dont 
la  condition est inferieure. Le tableau 4 semble rejoindre les observations sur l'evolution des tailles 
dans le milieu,  avec une moins  bonne  reaction  du lot 2 au  marquage : la difference n'existe pas  en 
octobre 89 entre les lots, mais elle est h l'avantage du lot 1 en juin 90. 
LaJgure 66 donne l'allure des regressions Maires  des relations taille-poids  pour les deux lots et la 
population naturelle en juin  90, aprks  transformation des variables : ces variables sont trks correlees. 
Les  comparaisons des regressions deux h deux  (ANACOV)  donnent toujours des differences pour  les 
pentes et les ordonnees B l'origine, sauf pour les pentes de la population naturelle et du lot 2, et 
celles du lot 1 et du lot 2 qui sont bgales (p>0.05). L'ANACOV globale sur les relations taille- 
poids  en juin entre les  lots 1, 2 et la  population naturelle montre des differences hautement 
significatives, aussi bien pour les pentes  (F(2,1386)=5.7 ; p < 0.01) que pour les ordonnhs B l'origine 
(F(2,1388)= 11 1.4 ; p < 0.01). 
2.1.4. Effet  possible du marquage sur la croissance 
Au moment du marquage, les differences entre les Kc des lots 1 et 2 sont interpretees par une 
meilleure condition des individus captures en fin de saison estivale (lot 2), par rapport B ceux 
captures B la fin d'une saison hivernale (lot 1) : ceci est un phenornene  connu pour les populations 
naturelles (Lee, 1979 ; Ximen&, 1986). Par contre les differences en fin d'experience s'interprktent 
plus  difficilement  (Cf 0 suivant). 
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L'observation des tailles moyennes des lots et de la  condition des anguilles laissent penser que les 
deux lots n'ont pas re i de la mQme faCon dans le milieu. Diverses h Phkses sont envisag 
1'introduction des lots des pbriodes t r h  differentes ne favorisant p ui introduit juste avant 
l'hiver (lot 2), qui reste 6videmYnent une periode cruciale en  milieu temper8 ; une comp6tition dans 
l'etang, pour la nourriture ou pour la place disponible, ne favorisant p les individus introduits en 
second (lot 2). Le €acteur densit6 a pu &re primordiall, puisque l'on ne connaissait pas la capacite  du 
milieu au dbpart. Finalement, la difficult6 est de juger de quoi rbulltent les faibles croissances et 
embonpoint du lot 2, si un r problbme de croissance est survenu p u r  le lot 2, et si l'on peut 
utiliser les dom pour  la validation : on doit alors ier la croissance i  ividuelle aprh le 
marquage (Cf 0 2 . )  ; il existe aussi  certaines co ses sur la valid du  coefficient de 
condition relativisant sa signification ; les relations taille-poids ne montrent pas clairement de 
diffbrences. Le lot 2 sera donc pris en consideration p u r  la validation et la croissance, car les 
hypothbses  6mises  pr6cgdemment ne peuvent  pas sufir 2 elles seules pour 1'61iminer de l'btude. Le 
lot 1 quant lui a trbs bien r6agi aprh  le marquage et l'on peut donc consid6rer que ses donn& 
seront fiables pour la croissance. 
2.2. Domaine de  Certes 
arquage externe 
Comme pour l'etang des Garcines, le tatouage au  bleu  alcian est trbs visible, mQme  aprbs  15  mois de 
survie dans le milieu. La section des pectorales est toujours nette, et contrairement aux  Garcines, la 
6nQation n'est pas importante : tout au  plus, aprk plus de une ann&, on peut observer un  &but 
de regeneration. Les deux lots sont donc trk distincts. Si l'on suppose que la r$g$n&ration des 
pectorales est d'autant plus forte  que la croissance est bonne, le lot 1 aux Garcines laissait h penser 
que les anguilles introduites n'avaient pas  trop mal r&gi au marqua e. Sur Certes, du fait de la trbs 
faible rbgen$ration, m%me pour le lot 1, la  croissance a pu &re perturb&. Cependant, la croissance 
liee & la taille, comme nous le verrons plus loin,  conduit a nuancer  les  hypothkses  pour Certes, car 
les distributions des tailles au marquage ettaient trbs diffdrentes dans les deux milieux mg. til), et 
que les individus de Certes de taille plus importante ont pu avoir une croissance r 
Dans les marais de Certes, les captures n'ont pas atteint des valeurs t r h  elevbs : au total, en fin 
d'experience (juillet go), 6.9% des anguilles  marqu6es  sont recapturh, dont 7.2% du lot 1 et 6.5% 
du lot 2 (tabl. 18). 
Ces taux de recaptures sont trbs faibles et, dans le cas present, les entrees et sorties d'anguilles 
etaient contrblees. Ces  mauvais rbultats sont  dQs sans doute h une trop faible pression de pQche par 
les seuls verveux mis dans le site, et les essais de peche electrique sont restes infructueux. Si l'on 
prend comme reference l'etang des Garcines, qui est d'une superficie voisine 2 celui de Certes, les 
peches intermaiaires (tabl. 15) n'auraient pas suffi 2 elles seules, pour un  echantillonnage correct, 
seul l'assbchement de l'dtang a permis de recapturer le maximum d'individus. La vidange du site 
n'ayant pas  eu  lieu h Certes, le nombre d'individus restant en place est encore inconnu. 
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Tableau 18 : Marquage  et  recaptures dans le domaine de Certes. A, anguilles de LT > 50cm ; My anguilles 
de 35 < LT < 50cm ; P, anguilles de LT < 35cm. 
~ ~ ~~ 
lot 1 lot 2 
~~ 
P M A TOT P M A TOT 
marquage 9.05.89 1 150  183  3 4 
pêche  octobre 89 1 4 5  
marquage 22.09.89 8 150  1 2 260 
pêche  mai-juin-juillet 6 11 17 1 4 7 1 2  
pêche  totale 7 17  24 1 6 10 17 
Contrairement aux Garcines, les distributions des tailles ne  sont  pas differentes entre les deux lots 
introduits mg. 61, test de Student, p >  0.05). En revanche, par rapport B ce milieu, les tailles des 
anguilles marquees sont tri% differentes, avec de grandes tailles pour Certes : les  comparaisons sur 
la croissance est delicate. De plus, il est trks difficile de juger globalement de la croissance en taille, 
B cause du faible effectif de poissons recaptures ; le decoupage  en  classes de tailles (bleu  alcian)  ne 
peut pas non plus aider B l'interpretation. 
2.2.3. Facteurs de condition  et  relations taillepoids 
Les individus recaptures dans les marais de Certes sont dans un &at de maigreur visible a l'oeil nu, - -  
compare aux  individus  appartenant a la population naturelle. Les relations taille-poids et les 
coefficients de condition sont difficilement  comparables B cause des trks faibles effectifs de captures 
sur Certes : pour l'ensemble des individus de mai-juin-juillet 90, les Kc sont respectivement de 
O.  129 et O .  147 pour les lot 1 et 2. 
., . 
2.2.4. Effet  possible du marquage  sur  la  croissance 
Le taux de capture dans les marais de Certes, relativement faibles, sont assez voisins de ceux 
rencontres dans la litterature pour les anguilles re lgchk dans le milieu naturel, qui vont de 0.2 B 
9% environ (Nielsen, 1988),  mais  ils varient beaucoup  en  fonction  du type de marque utilise et des 
milieux. Les anguilles deversdes dans les marais de Certes ne semblent pas avoir bien reagi aux 
manipulations de marquage et reempoissonnement, en particulier par leur amaigrissement. II n'est 
pas possible de connaître les  causes exactes de l'etat  de maigreur des individus ; de tels probkmes 
n'ont pas ette rencontres dans 1'6tang des Garcines, de superficie totale comparable. Les causes 
probables peuvent  &re des differences de densites dans les  deux sites : B Certes, une hypothhe serait 
que la capacite maximale  du  milieu ait &.e atteinte avant l'introduction des lots, qui n'auraient pas pu 
&re assez  competitifs  avec  les individus en place ; la mauvaise  condition  ne semble pas imputable B 
un  manque de proies accessibles  (Rigaud, comm. pers.), ni B la presence d'une parasitose du type 
"anguillicolose" absente de ce milieu, B moins que les anguilles Chang& de milieu (passant du 
bassin d'Arcachon aux  marais)  aient  et6 troubl& par ce stress. En revanche, dans l'etang 
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, on peut  supposer que la capacite limite du milieu n'&tait pas atteinte avant 
l'introduction du premier lot, permettant ainsi aux nouveaux arrivants de "s'installer'' ; pour le 
second lot, un prsblkme a pu apparaître suite 2 une densite maximde etablie ou B une introduction 
dans de mauvaises  conditions  environnementales (hiver). 
cause de  la mauvaise condition des anguilles, du faible nombre de recaptures et des randes tailles 
corporelles observbs pour le domaine de Certes, les otoliths extraits ont seulement 
decrits. Aucun resultat de validation ou de comparaisons statistiques n'a pu litre tire des 
exp6rimentations dans ce milieu. La validation du SC nario du cycle de croissance sur l'otolithe 
aurait pu &re envisagee, mais'a cause des problhmes  mentionnes pr& emment, cette approche n' 
3. Discussion : effets possible  du  marquage sur la  validation 
Des  deux techniques de marquage externe uti l ish,  ablation d'une partie d'une pectorale et tatouage 
court terme, cette technique simple peut &re conseil1 . Nhnmoins, les effets secondaires de la 
section sur le comportement des individus dans leur milieu n'est pas connu. I1 semble que  le bon 
Petablissement des anguilles  marquees soit aussi dependant de la saison a laquelle elles sont relAchh 
dans le milieu. Par exemple, l'ablation de la pectorale ne semble pas avoir de  consQuences si les 
individus sont mis h l'eau h une epoque favorable, comme le printemps : en effet, la bonne 
reg6neration des pectorales du lot 1 dans l'etang des Garcines indique a elle seule une  reprise de 
croissance. 
cian, la premiere ne doit pas stre envisagee pour des exp6rimentations 
Le tatouage au bleu  alcian est un  choix judicieux si  l'on desire faire des expdriences de marquage 2 
moyen terme : 2 ans et demi aprks le marquage, des poissons ont et6 recaptures Certes et ils 
possaaient des taches bleues encore trks visibles. Cette technique est aussi tres simple 2 metre en 
oeuvre, peu traumatisante, et plus facile lorsque la marque at faite ventralement, pssterieurement 2 
l'anus et le long de la nageoire,  la  reconnaissance des individus se fait sans ambiguite car la marque 
se detache trks bien du ventre clair de l'animal ; les effets sur le comportement paraissent 
negligeables. Dans notre experience, le marquage se faisait par lots importants mais on peut 
imaginer un marquage affine  pour des classes de taille plus etroites, en instaurant des systbma  de 
codes avec plusieurs points par poisson. 
Le problkme majeur des expdriences de marquage, interne comme externe, est de connaitre les 
repercussions des manipulations sur le comportement ulterieur des individus. Dans le domaine de 
Certes par exemple, les animaux ont mal reagi au marquage, mais on ne peut prkiser  si  la cause 
provient du transfert des individus du bassin d'Arcachon au marais, ou des manipulations, des 
densites en place, des niches ecologiques prhentes dans le milieu, de la disponibilite des proies 
etc ... qui peuvent jouer un  r61e sur  le rbtablissement des poissons marques. De plus tous ces facteurs 
sont en relation et il est difficile de les connaître et de les mesurer par avance. A .  Certes, les 
anguilles marquees etaient en moyenne trhs grosses, peut-&re proche de leur metamorphose en 
anguilles argentees : les manipulations ont pu empgcher le determinisme en cours, entraînant aussi 
des problkmes de croissance. Dans toutes l e s  experiences de marquage, des precautions devront 
toujours h re  prises dans,l'interpretation des resultats, et d'autant plus s'il s'agit d'observations sur 
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la croissance. Quoiqu'il en soit, le marquage interne est la methode de validation la plus directe 
lorsque l'on desire etudier I'age de populations naturelles de poissons. I1 n'existe pas de reference 
precise prouvant que le marquage interne ait  un  effet significatif sur la croissance ulterieure. 
Dans une revue des techniques de marquage externe des anguilles sub-adultes ou adultes, Nielsen 
(1988) montre toutes les difficult& pour  op6rer.  Les  methodes de  bdlage superficiel de l'epiderme, 
& chaud ("fer rouge", Lee, 1979) ou 8 froid par cryomarquage (Sorensen & al., 1983 ; Rossi & al., 
1986), ne sont pas bonnes puisqu'elles peuvent  affecter la croissance ulterieure (Rossi & al., 1986) 
ou ne plus &re identifiables aprh une courte dur& (3 mois selon Lee, 1979). Cependant, Klein 
Breteler & al. (1990) ont eu de bons  rQultats de recaptures dans un  milieu clos, avec un marquage 
par bdlage zi chaud, aprh 4 mois d'experience. Nielsen (1988) prkonise les methodes  par injection 
de colorants sous la peau,  mais  aussi l'utilisation de bagues-machoire.  Malgr6 les bons rQultats de 
recaptures observes avec les bagues-machoire,  Berg (1986) observe un retard dans la croissance dQ 
aux effets du marquage : il est facile de penser que le comportement des anguilles soit perturbe zi 
cause des bagues placees dans le coin de la  bouche. Les autres types de marques externes 
(Gundersen, 1979 ; Dekker, 1989), affectent aussi le comportement demersal et fouisseur de ces 
poissons. Dans la plupart des cas, le tatouage avec du bleu alcian a donne de bons rhultats, le 
marqueur &ant souvant visible aprbs plusieurs anndes (Nielsen, 1988), ce qui vient confirmer nos 
resultats. Dekker (1989) n'a cependant  pas  obtenu de bons rhultats de recapture avec un tatouage au 
bleu  alcian, couple il une marque externe ("floy tag")  sur des anguilles de polders hollandais ; mais 
l'auteur ne pouvait pas conclure sur la responsabilite d'un type de marque ou de l'autre, pour 
expliquer le faible nombre de poissons recaptures. 
La mauvaise croissance des individus  aprks le marquage peut ne  pas  &re due au marquage lui-meme, 
mais au comportement des poissons  dans leur environnement. Peters (1982) a pu ainsi montrer que 
les relations de dominance entre les individus pouvaient conduire chez l'anguille a des stress, qui . 
affectent plus particulikrement l'estomac. En consdquence, si  de tels phenombes apparaissent, les 
anguilles stressdes  peuvent avoir des  croissances perturbees. Un certain nombre d'dtudes a demontre 
aussi que les fortes densites affectaient la croissance, particulihrement  en  ellevage  (Degani & 
Levanon, 1983 ; Degani & al., 1984). Ce cas  a  pu se produire deux fois lors de nos 
experimentations : dans une moindre  mesure, dans l'etang des Garcines, oh le deuxihme  lot introduit 
a pu souffrir de  la presence du  premier lot, sans que  cela  ne perturbe trop fortement les poissons ; et 
& Certes, oh les densites naturelles n'auraient pas pu permettre aux  anguilles deversees de  s'installer, 
avec des repercussions beaucoup  plus graves sur la croissance. Les densith des populations 
naturelles des anguilles sont trks  variables entre diffdrents milieux,  mQme pour les milieux littoraux 
(Tesch, 1977). Selon cet auteur, les densites seraient quand mQme les plus fortes pour certaines 
lagunes mediterraneennes, avec 30-40 kgha ; Rossi & al. (1988) estiment, par des experiences de 
marquage-recapture, que les capacitQ de lagunes italiennes vont jusqu'8 73kgha. Les densith 
naturelles rencontrees dans les btangs de Camargue sont en general trks faibles (Crivelli, comm. 
pers.) : des estimations anterieures par  passage 2 la rotenone en 1978,  1979 puis 1987, dans l'etang 
des Garcines, qui etait alors un  milieu  temporaire, ont donne des densites allant de 3.9 zi 14.8 kgha. 
Lors de notre empoissonnement, on ddpasse  considerablement  ces valeurs avec d'abord 30 puis 20 
kgha ajoutes. I1 semble cependant  que l'etang des Garcines ait  accept6 sans problkme les 30kgha du 
premier lot introduit. La densite totale en  fin d'experience dans les Garcines est d'environ 40kgha, 
le lot 1 et la population en place n'auraient peut-&re pas depasse ce chiffre, mais avec le lot 2, il 
etait certainement depasse, d'oh des problkmes pour les individus introduits en dernier. Pour les 
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marais du Domaine de Certes, plusieurs estimations de demit6 ont et6 faites et ont donne des 
rBultats differents : Eabourg (1876) a obtenu des captures extremes allant de 12 h 61 kgha, une 
par la mdhsgle statisti de $chumacher et Eschmeyer, et finalement 
a constitue un chiffre de dens Lasserre (1979), par des 
experiences de marquage-recapture, donnent 260kgha pour ce milieu. Tous ces chiffres sont 
differents, mais  il est stir que les densit& p u r  Certes sont tri3 importantes et peut &re plus proches 
des capacitk maximales  du milieu. 
4. Conclusion 
Dans notre etude, une certaine hierarchie de perturbations d pulations introduites 
un lot probablement peu perturb6 par le marquage ayant tro milieu quasiment v 
(lot 1 aux  Garcines) ; un lot legkrement perturb6 par la prBence  d'une certaine densite d'anguilles 
d6jh presentes et par de mauvaises conditions lors de son introduction (lot 2 au cines) ; et un lot 
tri% perturbe, vraissemblablement  par la prgsence d'une forte densite d'anguilles dans le milieu  ou 
par des processus de m6tamorphose en cours brutalement (lots a Certes). 
Nielsen (1988) conclut que le marquage ne doit pas &re utilise lors des etudes de croissance. 
Neanmoins, lorsque les croissances aprks le marquage semblent avoir lieu et  que celui-ci  ne  semble 
pas affecter les individus, en comparaison avec des populations naturelles en place, l'abandon des 
poissons marquB pour 6tudier l 'Qe  ou la croissance ne semble pas justifid. 
En conclusion, le marquage h lui seul  ne  peut  pas expliquer les mortalit6s ou les mauvaises 
croissances dans un milieu donne, il faut aussi tenir compte des facteurs physiques tels que la 
densitd, engendrant des comp6titions pour la place disponible ou la nourriture. Le marquage  par  un 
tatouage au  bleu alcianm, de pr6f6rence dans la region caudale peut &re conseil16 pour des experiences 
2 moyen terme. 
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E. Validation  de  I'âge  par  marquage  vital @ 
Le marquage interne de type "vital" consiste B incorporer un marqueur dans l'animal qui se fixe 
specifiquement sur les parties calcifi& de l'organisme. I1 permet de valider retrospectivement 
l'hypothhe faite sur la chronologie d'apparition des structures de croissance des otolithes, mais 
aussi de comparer differentes techniques de preparation. Dans notre experience sur les otolithes 
d'anguilles, le marqueur vital (tetracycline)  a  et6 localise par rapport aux  anneaux  opaques  et hyalins 
de l'otolithe, par rapport aux  marques r6v6lh  par la coloration, et sur les profils des otolithes lus 
en analyse d'images. 
1. Matbriel  et  mbthodes 
1.1. Protocole  d'exp4rimentation 
Le protocole d'experimentation est celui du chapitre precedent (Cf 0 1I.D. 1.1 .) : la validation  a et6 
tent& dans deux sites, l'etang des Garcines en Camargue et les marais de Certes en Atlantique, B 
l'aide  de marquages B la  tetracycline. Le terme d'anguilles "experimentales"  ou "tatou&" est adopte 
pour caracteriser les  anguilles marquh  exterieurement et interieurement.  Aux Garcines, les tailles "' 
initiales etaient  comprises entre 6 et 69 cm (fig. 61, a et b),  laissant supposer une reprQentativit6 de '. 
toutes les classes d'age et des performances potentielles de croissance differentes. A Certes, il n'a 
pas et6 possible de  se procurer des individus de petites tailles : ces dernieres allaient de 35 B 81 cm 
mg. 61, c et d), avec une majorit6 de grandes anguilles, ayant des potentialites de croissance " 
evidemment  assez faibles. 
1.2. Extraction  des  otolithes  et  prdparation 
Sur toutes les anguilles  mesurees (LT en mm),  pesees (P en g), sexees (I, indifferenci&s, M, males, 
F, femelles), les otolithes (sagitta) ont ette extraits et conservQ B sec et au froid. 
Tous les otolithes des captures intermediaires ont et6 prepares. Pour les autres captures, un 
dchantillonnage stratifie en  fonction de la taille, a  permis de retenir un ensemble d'otolithes 
representatifs de la  population (annexe 10). Les otolithes ont et6  inclus et ponçes  (Cf 0 II.C.2.1.2.) 
pour ameliorer leur lisibilite. L'observation a et6 faite directement en lumikre reflechie sur fond 
noir, en epifluorescence (microscope Olympus BH, lampe HBO  lOOW, UVB B 490 nm), et en 
lumikre reflechie aprb coloration  (Cf 0 II.C.2.1.4.) pour les otolithes qui possedaient une marque 
fluorescente nette. Les profils de ces derniers ont et6 lus en  analyse d'images (en lumikre refldchie 
sur fond noir, Cf 8 II.C.2.3.). La marque de CHTC fluorescente se positionnait donc par rapport 
~ ~~ ~ 
@ Une  partie  de ce chapitre  fait  l'objet d'un article : Panfili J., XimCneS M.-C., Crivelli A.J. & Do Chi T., 
1992.  Validation  de  l'iige  de  l'anguille  europBenne dans les lagunes  miditerrandennes  françaises  (Camargue) : 
rBsultats  prdlimiuaires. In : l'issus durs  et âge  individuel des Vertébrés,  Colloque National, Bondy, France, 4- 
6 mars 1991, Baglinikre J.L., Castanet J.,  Conand F. & Meunier F.J. (a.), Colloque  t  SBminaires 
ORSTOM-INRA, 119-127. 
aux  anneaux  opaques  et  hyalins,  au  profil  en  imagerie  et  aux  anneaux  color&  au  bleu de toluidine. A 
tous les niveaux, des photographies pouvaient &re prises pour les comparaisons ulterieures, ainsi 
que d'6ventuelles mesures. On a mesure  le rayon antero-posterieur de l'otolithe depuis le nucleus, 
rand axe, et la distance entre la marque de CHTC et le bord, qui renseigne sur la 
croissance individuelle. 
Ltint6r&!t du marquage vital est de pouvoir juger de la position du  marqueur  par rapport aux zones de 
croissance dews aprbs lui (jusqu'au bord de l'otolithe)  ou  juste avant.  Le reperage de la position 
de la marque de CHTC a donc 6 codifie  en fonction des zones le9 plus  marginales de  l'otolithe  en 
les  numerotant  du bord vers le nucleus (sch6maJig. 69) : la zone la plus  marginale est consid 
comme hyaline ; et les zones sont numerot s, 1 =bord  de l'otolithe, 2=partie externe de  la zone 
hyaline, 3=partie centrale de la zone  hyaline, 4=pmie interne  de la zone hyaline, 5=limite (zone 
de transition) entre la zone hyaline et la zone  opaque, 6=partie externe de la zone  opaque.. . etc ... 
(Cf 0 II.E.2.1.1.). La numerotation des zones  et leurs delimitations  permettent de  situer 
approximativement la position moyenne de la marque de CHTC par rapport au 
croissance  opaques et hyalins. 
2. R&ultats 
2.1. Etang des Gareines 
L'anneau de CHTC r6vdl6 par le microscope 1 epifluorescence ultraviolette est visible pour la 
majorit6 des anguilles experimentales recapturees : 9 .7% des anguilles tatouees au bleu alcian 
possedent un anneau fluorescent visible sur leurs otolithes. Pour les 1.3% d'otolithes d'anguilles 
rimentales  ne  renfermant  pas  d'anneau fluorescent, on peut  supposer  que des probkmes soient 
survenus lors de l'injection @th9 rejet du produit, dose insuffisante ...) ou que l'incorporation du 
marqueur n'ait pas ette bonne.  Cependant, le trRs faible taux d'individus ne prbentant pas de marque 
CHTC confirme la trRs bonne  incorporation  des  composes tetracycliniques chez les Vert6bres et les 
anguilles  en particulier. 
Le schema gbn6ra.l du dep8t des structures de croissance sur les otolithes d'anguilles est elabor6 
partir d'un sous-echantillon de la population  marquee. I1 existe une certaine diversite dans l'aspect 
des  d6p8ts opaques et  hyalins  (Cf 0 II.C.3.1.), le cas le plus &&pent dans  les  lagunes  et dans l'etang 
des Garcines (anguilles originaires de lagunes) &ant celui de zones larges. 
Position de la CHTCpar rapport am anneaux opaques et hyalins 
Quelques  exemples  photographiques  permettent  de presenter les observations. La marque de CHTC 
se depose, en mars 89, dans une zone opaque (fig. 67) et celle d'octobre 89 au debut d'une zone 
opaque (fig. 68). Au cours d'une annee complbte, un anneau opaque et un anneau hyalin se sont 
deposes (fig. 67.c). De mars h octobre $9 (fig. 67.a), la zone opaque finit de  se mettre en place et 
bord 
Figure 67 : Otolithes en lumihre réfléchie sur fond noir, avec  éclairage en dpifluorescence UV, et schémas 
interprdtatifs des zonations entre la marque de CHTC et le bord. Les schémas ne sont pas proportionnels ?I 
l'khelle sur l e s  otolithes. 20, zone opaque ; ZN, zone hyaline ; CHTC, tétracycline (symbole). Barre = 
300pm. 
a. Anguille marquh en  mars 89 et p&hh en octobre 89. 
b. Anguille  marquée  en  mars 89 et p&h&  en  février 90. 
c. Anguille marquk en  mars 89 et p&hQ en juin 90. 

CHTC + 
Figure 68 : Otolithe en lumikre rdflkhie sur fond noir, avec &lairage en dpifluorescence UV, et schdma 
interprdtatif des zonations entre la marque de CHTC et le bord. Le sch6ma ne reflhte pas l'khelle sur 
l'otolithe. Anguille marquQ en octobre 89 et pêche en juin 90. ZO, zone opaque ; ZH, zone hyaline ; 
CHTC, t6tracycline  (symbole).  Barre = 300pm. 
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une zone hyaline se depose. Au printemps 90, laJigure 67.c montre le dep8t d'une zone opaque 
supplementaire, par comparaison avec lesflgures 67.a et 67.b. La formation du debut de la zone 
opaque en automne n'est pas systematique : l'otolithe de  laflgure 67.b possede  un  bord  hyalin  en 
fevrier, montrant qu'il n'y a pas eu de depot opaque 8 l'automne ; la figure 68, de l'anguille 
marquee  en octobre et  capturee en juin, laisse percevoir au contraire une legkre  opacite au  niveau  du 
marquage CHTC, indiquant  donc  que  la zone opaque a commencd  sa formation ti l'automne. 
Pour l'ensemble des otolithes &tudi&, les distributions de la position de la CHTC  par rapport aux 
zones  opaques et hyalines de  l'otolithe sont p r h e n t h  sur  lesflgures  69 et 70. 
Pour les anguilles marquh  en mars 89 (lot 1) et p k h h  en octobre, une zone hyaline 
marginale separe le plus souvent la CHTC, generalement incluse dans une zone 
opaque, du bord fig. 69). Sur cette figure, le mode de la distribution est situe au 
milieu de la zone opaque,  montrant que la majorite des otolithes a deja forme une 
partie  de  la zone  opaque  en  mars  avant le marquage.  Un petit pourcentage d'otolithes 
(environ 8%) a depose  une zone hyaline  supplementaire entre mars  et octobre durant 
l'et6 (position entre 14 et 15flg. 69). 
En juin  90, et pour presque tous les individus du lot 1, une nouvelle zone hyaline et une 
nouvelle zone opaque sont deposees sur l'otolithe aprbs un an fig. 70.a et 70.b). 
Pour les  petites  anguilles fig. 70.a),  le mode de l'histogramme, au milieu de la zone 
opaque, indique  que cette zone n'&tait pas  complktement formee lors du  marquage. 
Par contre, pour  les  anguilles de taille superieure, la zone opaque  tait soit 
totalement deposh, soit presque totalement, lors du marquage, comme le montre le 
mode situe ti la limite entre la zone opaque  et  la  zone hyaline fig. 70.b). 
Une zone hyaline separe les marques CHTC des lots 1 et 2,  elle est deposde entre mars  et 
octobre (fig. 70). Pour  les  petites  anguilles  du  lot 2 fig. 70.a),  le mode laisse penser 
8 une  formation  opaque  avant le marquage ; la  majeur partie des  grandes anguilles 
du lot 2 n'a pas  commence ti former de zone opaque  avant le marquage (fig. 70.b). 
Des faibles differences  individuelles  sont donc observees  en  fonction de la taille des 
individus. Un trks faible pourcentage de petites anguilles voit la position de sa 
CHTC invers& entre les lots (fig. 70.a, positions 5 pour le lot 1 et  16  pour le lot  2) : 
ceci  est  probablement dQ ti une  mauvaise  reconnaissance des pectorales  pour separer 
les lots (Cf 0 II.D.2.1.1.). 
La figure 70 valide le dep8t annuel d'une zone hyaline et d'une zone opaque, et confirme les 
observations sur les exemples  photographiques. 
Position de la CHTCpar rapport aux anneaux color& 
L'observation de quelques exemples photographiques illustre 18 aussi les rhultats. La marque de 
CHTC  est toujours superposee avec  une  marque de coloration fig. 71),  ce qui laisse penser 8 une 
action  calcio-traumatique  due h la  manipulation des poissons  dont il sera discute plus loin. En mars 
89 (lot l), la CHTC ddposee  dans  une  zone opaque est juxtaposee avec  un  anneau de coloration fig. 
71, a et b) ; elle peut  aussi &re prt?cdddQ par un autre anneau colore tri3 proche (fig.  71 .b).  En  juin 
90 (fig. 71.b), un second  anneau colore est mis  en  evidence  dans  une zone opaque ti proximite du 
bord de l'otolithe. La CHTC de mars se situe donc entre deux marques de coloration, form& 
probablement en hiver 89 et en hiver 90 : un detail de ce genre d'observation est present6 sur la 
figure 71.c. 
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Figure 69 : Schema de la  numerotation  des mnes sur l'otolithe et distribution  de  la  position de la CHTC Pur  
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Figure 70 : Distributions  de  la  position de la CHTC pour les anguilles  des  deux lots  capturks en juin 90. ZH, 
zone  hyaline ; 20, zone  opaque. 
a. Anguilles  marquks <25cm (sous-dchantillon). 
b. Anguilles marquk 25 < < 45cm  (sous-dchantillon). 
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Sur l'ensemble des otolithes prdpar& pour  la coloration, le pourcentage d'otolithes ayant  un  anneau 
anneau color6 apparait aprh la marque de CHTC dans l e s  illons de 1996 seulement. Pour le 
lot 1, tous  les otolithes ont marque  de  coloration visible. Pour le second lot, la moitie des 
otolithes a une  marque colo aprh la CHTC B partir d'avril seulemen%. En fait, parmi ces 
derniers, c'est seulement  chez les anguilles de petite taille que les deux  marques  sont sdparh mg. 
72.b). Toutes ces observations conduisent penser que l 'am de coloration est d6ps6 dans tous 
les cas durant l'hiver. Ce sont des variatio individuelles de issmce qui ~ . I O R ~  que la marque de 
de la marque hivernale, puisque le marquage des lots intervient peu aprh (lot I), 
ou peu avant (lot 2)9 l'hiver. Les marqua de cslora%ion corres 
d'autre pm au ralentissement hivernd sont s6px6e.s d 
anguilles  ayant grandi aprh la  marque hivernale de 89 et  avant le marquage de mars 89 (lot 1) ; et 
pour l'otolithe  de celles qui ont grandi aprh le marquage d'octobre $9 et  avant l'hiver 90 (lot  2). 
Dans  presque  tous  les cass, il y a eu croissance entre le ddpp8t hivernal et le marquage en mars $9, 
alors que seuls les petits individus du lot 2 ont une  croissance  en  automne,  avant l'hiver (fig. 72.b). 
C'est aprh le mois d'avril que le depot r6va7616 par la coloration est totalement visible dans la 
population : il semble donc form6  en hiver. 
la CHTC est calcul  gour  les  deux  lots et ob  au cours du  temps 
Laflgure 73 montre le scdnario de croissance de l'otolithe. Cette figure synthdtise les  rdsultats du 
marquage interne et de la mise en place des diff6rentes structures sur l'otolithe. On peut alors 
. il se ddpose chaque m $ e  sur les  otolithes  une  zone  opaque  et une zone hyaline, larges et 
plus  ou  moins  homogknes ; 
. la  zone opaque, qui  peut se ddposer d& l'automne, apparuait surtout au printemps ; quant 2 la 
zone hyaline, elle se forme au cours de I'dte ; 
. un arret ou un  ralentissement de croissance, se manifeste  pendant l'hiver sous forme d'une 
fine zone hyaline, fortement colorable par le bleu de toluidine, et situ& en limite ou au debut d'une 
zone  opaque large. 
Le dernier problkme  est de dater precisemment  la  formation des diverses structures  de croissance, en 
raison d'un decalage entre la periode  de formation et celle oh l'on peut rdellement l'observer. Le 
marquage biannuel h la tetracycline ne nous a pas permis d'&e trks precis sur ce point. Pour 
l'anneau  hivernal de coloration, il semble form6 (ou visible) pour toute la population aprks les mois 
d'avril-mai. Pour l'apparition des zones larges, la zone  hyaline ddposh en et6 jusqu'en automne et 
la zone  opaque se depose  principalement au debut  du  printemps (surtout en mars-avril, mais jusqu'h 
juin). Les prdcisions sur les pdriodes de formation ne pourront donc pas &re infdrieures a 2 ou 3 
mois. 
2.1.2. Cas particuliers 
En dehors des cas g6n6raux present& ci-dessus, il existe de nombreux cas particuliers d'otolithes 
ayant des anneaux  diffus  ou des anneaux  colores  suppldmentaires. De  plus, la formation automnale 
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Figure 71 : Otolithes  colorés  et  schémas  interprétatifs  des  zonations entre la  marque de CHTC  et le bord. Les 
&Chelles des  schémas  ne  correspondent  pas h celle  des  otolithes.  ZO, mne opaque ; ZH, mne hyaline ; CHTC, 
tétracycline ; color,  marque de coloration (flkhe). Barre = 300pm. 
a. Anguille  marquée  en  mars  89  et  pêch6e  en  octobre  89  (identique 1 la fig.67.a). 
b. Anguille  marqude  en  mars  89  et  pêchde  en juin 90  (identique 1 la  fig.67.c). 
c. Détail d'un otolithe coloré  et &lairé en épifluorescence UV d'une anguille marqu6e en mars 89 et 
pêch6e en juin 90. Le symbole situe la marque de CHTC et les flkhes, les anneaux color&. 
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Figure 72 : Pourcentage d'otolithes ayant un anneau coloré aprh la marque de CHTC pour les 2 lots en 
fonction du temps (a) ; et distribution des tailles des anguilles marquées en octobre 89 et dont les otolithes 
6chantillonads  en  avril-mai-juin  sont  colorés (b). JAS, juillet-ao8t-septembre ; OND, octobre-novembre- 
dkembre ; JFM, janvier-février-mars ; AMJ, avril-mai-juin ; CHTC, tktracycline ; color, m e a u  de 
coloration. 
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Figure 73 : Schkma  synthdtique des zonations  sur l'otolithe  d'anguille après les diffdrentes Bhps  de marquage 
et de prhparation par coloration. L'khelle est  ici arbitraire. CHTC, tetracycline ; color, marque de coloration 
; ZH, zone hyaline ; ZO, zone  opaque. 
b 
a 
Figure 74 : Cas particuliers  d'otolithes  marqub h la t&racycline,  color&  et observb en  lumikre rbflkhie sur 
fond  noir  et  en  bpifluorescence UV. Les symboles  situent  la CHTC, et les flkhes, les anneaux de  coloration. 
Barre = 300pm. 
a. Anguille  marquh  en mars  89  et pêehh en  dkembre  89. 
b. Otolithe  pr&6dent  colord. 
C. Anguille  marquh  en  octobre 89 et pêchh en juin 90. 
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de la zone opaque n'est pas  systematique ; l'accroissement  marginal entre la CHTC et le bord est 
aussi t r b  variable en fonction des individus  pour des mQmes classes de taille (Cf 'p II.H.2.1.). 
Lafigure 74.a reprbente l'otolithe  d'une anguille  du  lot 1 p&h& en dkembre 89,  soit 9 mois aprb 
le marquage : la croissance de l'otolithe aprh la  marque de CHTC est  importante,  rkvelant plusieurs 
zones opaques s6par&s par de plus fines  zones  hyalines  dont  deux  sont r6veltks par la coloration 
(fig. 74.b). Ces dernieres sont assez  peu  distinguables des autres anneaux de coloration, et 
pourraient  &re consider& comme  eux.  Dans  ce cas, le marquage  montre qu'ils correspondent non 
pas h un ralentissement hivernal, mais sans doute h une croissance estivale perturb&. D'autres cas 
de figure peuvent  aussi se presenter, tels  que  celui de  l'anguille du lot 2 p&h& en juin  90,  soit 7 
mois aprh  le marquage mg. 74.c), oh les anneaux sont t r h  diflüs  et  la  marque de CHTC semble 
s'interrompre dans la partie posterieure. 
2.2. Marais de Certes 
A Certes,  compte  tenu des observations faites sur les  mauvais  facteurs de condition des individus,  la 
validation des differentes techniques  de lecture n'a pas  pu  &re  envisag&. L'observation des otolithes 
marqub confirme cette impossibilite. En effet, la croissance de la marge est trks reduite (fig. 75) 
pour  tous les poissons recapturb ; ceci va de pair  avec  un  embonpoint tres faible, mais  aussi  avec 
les tailles initiales des anguilles marquh (fig. 61.c et 61.d) ; en effet, ces dernieres avaient h 
l'origine de fortes tailles, et  la  croissance des gros individus est toujours plus faible. L'observation 
du  bord de  l'otolithe est plus delicate pour de faibles  accroisements.  Une autre raison pour laquelle 
la  validation  est difficile dans ce milieu  est  que  les otolithes rencontres  sont de type "cours  d'eau", 
avec  des  anneaux etroits (panfili & al., 1990 ; et Cf 0 II.H.2.) ; leur interpretation est plus difficile 
que celle des otolithes de lagunes mediterraneennes. 
En octobre 89, les otolithes des anguilles marquees en mai 89 montrent une croissance marginale 
(fig. 75.a). Entre octobre 89  et la  fin du printemps 90, l'accroissement semble  trbs reduit : pour  des 
anguilles  du  lot 1 de tailles voisines, la  position de la  marque de CHTC  ne varie pas entre octobre 
89 (fig. 75.a) et  mai 90 Wg. 75.b). La  croissance des otolithes du  lot 2 est  quasiment nulle entre le 
marquage h l'automne et la capture au printemps suivant : l'un des plus petits individus du lot 2, 
recapture  en mai 90, ne montre aucune  croissance  marginale (fig. 75.c). 
Le positionnement de la CHTC par rapport aux anneaux opaques et hyalins est possible, avec 
prudence, sur quelques individus : en mai 89 lors du marquage,  la  CHTC se  situe au niveau d'une 
zone  opaque,  plut& h la fin de celle-ci (fig. 75.a). Lors du marquage  en octobre 90, la CHTC d'un 
otolithe du lot 2 fait suite h une large zone  hyaline,  du  moins sur l'exemple present6 sur la figure 
75.c. A la vue de ces quelques exemples, le schema de l'apparition des depp8ts sur les otolithes h 
Certes ne semble pas trks eloign6 de celui des lagunes mediterraneennes : en mai, donc dans la 
seconde  moitie du printemps, la zone opaque  est presque totalement dkpos&, alors qu'au debut  de 
l'automne, l'otolithe possede  un  bord hyalin, synonyme de dep& hyalin estival. Toutes ces 
observations  sont peutdtre h prendre avec  precautions  car le marquage a probablement entraîne des 
irregularites dans la croissance. 
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Le positionnement de la CHTC par rapport aux  anneaux r coloration est $galement  possible 
dans  quelques cas. L'action cal 
milieu. Plusieurs meaux  colo 
CHTC, ceci aussi bien sur les mgui 
au printemps suivant fig. 76.b). Ceci prouve que la croissance aprb le marquage a et6 
ique, avec de nombreux arrgts ou ralentissem de croissance, mQme pendant les mois 
estivaux. Dans ce cas, il n'est pas possible de conclure quelconque ddp& m u e 1  des m a u x  
mis  en  &idence  par la coloration. 
Tous les rhultats present, pour la validation  du  ddp8t des structures de croissance sur les otolithes 
des anguilles de Certes donnent quelqu indications sur le schema du d6p6t des zones opaques et 
hyalines, mais  ont obsewb pour un  petit  nombre d'individus. ucun  sch6ma de 
&re  6tabli  pour l'apparition des mar 6~61 th  par la coloration. 
en  consideration  pour l'instant, autant B cause d'une faible croissance des grands individus  que d'une 
dans la suite de l'etude. 
ction aux marquages interne et:/ou externe. Ces otolithes ne seront donc pas utilis 
3. Discussion 
Le schema d'apparition des zones de croissance sur l'otolithe d'anguille provenant de la region 
mtkliterraneenne propose dans cette etude d i a r e  de celui trouve g$n$ralernent dans la litterature 
(tubl. 19). En effet,  pour tous les auteurs, la zone  hyaline est hivernale et la zone opaque estivale 
pour les otolithes de  l'anguille  europ&me, et mQme  pour d'autres espkces d'anguilles vivant dans 
l'hernisphbre  sud cette saisondite des depdts est respectee. 
Quatre hypothhes peuvent  expliquer ces rQultats. La premiere se base sur  le fait que l'dtude de la 
chronologie d'apparition des anneaux, sans repere p iculier, est difficile inha & Jones, 1967). 
Dans l'observation in toto, l'oeil proci?.de par compa on de densitb opti (Mina, 1958) et ne 
peut  deteeter  une  zone en bordure de l'otolithe que si sa formation est suffisament avanch, d'oh des 
difficult& dans des zones peu denses. Ceci peut expliquer l'abscence 6ventuelle de bord opaque 
lorsque l'on observe des otolithes pendant  les  mois d'hiver, dors que cette zone peut  commencer B 
se former des l'automne. La deuxibme hypothhese, liee a la premiere, decoule de la methde de 
validation envisagb. Tous les auteurs mentionn6s  ont  valid l'apparition des zones de croissance en 
observant le bord des otolithes selon  un  echantillonnage regulier dans le temps ; et jusqu'h 
maigtenmt, aucune expdrience de marquage  vital n'a pu aboutir @ekker, 1986). Le marqueur  vital 
est  justement d'une grande utilite pour obsewer les anneaux de croissance h posteriori, alors qu'ils 
sont bien  en  place  dans l'otolithe. De mQme, l'etude par coloration est extrQmement delicate compte 
tenu de la finesse du bord de l'otolithe et de l'importance du plan de ponçage (Ximen&, 1986 ; 
Panfili & al., 1990). 
La troisieme hypothese est liee aux  conditions  environnementales : on peut se rendre compte que les 
validations ont eu lieu dans deux types de biotopes colonist% par les anguilles, les milieux d'eau 
douce  et les milieux d'eau saumatre de type "lagune" (tabl. 19). Le depp6t des structures de 
croissance sur les otolithes est influence et reg16 par  les conditions physico-chimiques de 




Figure 75 : Otolithes en lumikre rdflkhie sur fond noir, avec Bclairage en dpifluorescence UV, d'anguilles 
capturées à Certes. Les symboles  situent l'anneau de  tbtracycline.  Barre = 300pm. 
a. Anguille marquQ en mai 89  et  pêche% en  octobre  89 (LT=44,5cm). 
b. Anguille marquée  en mai 89  et  pêchée  en  juin 90  (LT=51,5cm). 
c. Anguille marquQ en  septembre  89  et  pêchée  en mai 90 (LT=27,Ocm). 

Figure 76 : D6tails d'otolithes  marqub 21 la CHTC et color&, observb en kpifluorescence UV, d'anguilles 
capturb à Certes. Les symboles  situent la marque de CHTC et les flkches, les anneaux de coloration.  Barre 
= 100pm. 
a. Anguille  marquck en mai 89 et pêchb en  octobre 89 (identique à la fig.75.a). 
b. Anguille  marquée  en  mai 89 et pêchck en  juin 90 (identique à la fig.75.b). 
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milieux,  saumatre  et eau douce, ne soient  pas  les  memes,  avec des repercutions sur la croissance ; 
ceci est aussi confirme par les etudes comparatives entre ces biotopes (Cf 0 II.H.2.). Les autres 
validations en  milieu lagunaire (Lee, 1979 ; Lecomte-Finiger, 1985) sont  assez  peu  convainquantes, 
mais ne confirment pas cette troisieme hypothese. 
Tableau 19 : PBriodes d'apparition  et de formation  des zones hyalines et opaques  sur  les  otolithes  d'anguilles 
selon  diffdrents  auteurs.  ED,  eau  douce ; L, lagune. 
~ ~~~ 
auteur@)  zone  hyaline  zone opaque milieu 
anguille  europ&nne (Anguilla  anguilla) 
Marcus  (1919) autres  mois 
Frost (1945) hiver 
Sinha & Jones (1967) dkembre-juin 
Lee (1979) hiver 
Lecomte-Finiger  (1985) hiver 
Panfili  (1988) BtB 
PrBsente  Btude ete 
(octobre-mars) 
(juin-octobre) 
Btd ED  (Allemagne) 
ao0t-novembre ED  (Angleterre) 
juillet-novembre ED  (Angleterre) 
printemps-fin  automne  L(France)
printemps-fin  automne L (France) 
automne-printemps L (France) 
automne-printemps L  (France) 
(parfois des octobre 
surtout  mars-juin) 
(avril-septembre) 
anguille amBricaine (Anguilla  rostrata) 
Liew  (1979)  novembre-mai  juin-octobre ED 
Helfman & al. (1984)  aoat-mars  avril-juillet  ED 
autres espkes (Anguilla spp.) hdmisphere  sud 
Jellyman  (1979) fin hiver BtB ED 
McEwan & Heeht  (1984) hiver BtB ED 
(septembre-octobre)  (novembre-aoCit) 
(juin-septembre)  (novembre fBvrier) 
Enfin, la quatrieme hypothese voudrait que la chronologie d'apparition des anneaux soit modifi6e 
entre les limites septentrionale et  meridionale de  l'aire  de repartition, et  particulierement en 
Mediterranee, comme le proposent Vianet & al. (1989) pour des Pleuronectiformes : ces auteurs 
demontrent que les  zones  hyalines etroites des otolithes sont form& pendant l'&te, et imputent ce 
phenornene aux conditions climatiques difficiles que doivent supporter ces animaux pendant l'etc, 
qui seraient physiologiquement plus contraignantes que pendant l'hiver. Cependant, l'observation 
des otolithes d'anguilles sedentarisees dans les lagunes conduit tr nuancer cette interpretation. I1 
existe generalement  une  bonne  correlation entre  la  taille du poisson et celle des otolithes (Rossi & 
Villani, 1980 ; Fernandez-Delgado & al., 1989) ; nous le montrons aussi pour les milieux etudids 
(Cf 0 II.H.2.1.). Les  zones  opaques  et  hyalines larges doivent donc correspondre tr des  pdriodes de 
croissance au cours  desquelles la calcification est differente. Cependant,  les  raisons de ce phenornene 
nous sont encore inconnues,  et on ne peut  pas faire correspondre les larges zones  hyalines  estivales 
avec des ralentissements  de  croissance. 
La marque de CHTC  se superposant d m  tous les cas avec une marque de coloration au bleu de 
toluidine, le marquage des poissons  induit donc une rhction calcio-traumatique sur l'otolithe. Il faut 
rappeler que tous les m a u x  r6v6llQ par coloration se pr&entent SOUS forme d'irr 
processus de calcification,  et sont induits  par  diff6rents str s, tels que des ~ e ~ r b a t i ~ n ~  du 
comportement, du regime alimentaire ... (Liew, 1974 ; Beeld 1976 ; Gauldie & al., 1990). En 
g6n6ra19 la manipulation des anguilles peut provoquer un "stress calcique" au niveau de l'otolithe 
(Liew, 1974). Un marquage externe ou des manipulation  peuvent entrdner la mise  en place de stries 
spdcifiques sur les otolithes d'mpilles, et les marquer ainsi @erg, 11985). D' 
montre que le marquage  naturel des otoliths par  induction artificielle de marqu 
exemple  avec des variations de temperatures  (Bergstedt s% 
1990) : la simple manipulation des anguilles a donc pu entrainer l'apparition  de 
et 3 plus forte raison une  injection de @NT@, l'antibiotique se d 
certain que les marquages interne et externe  provoquent  un str le chez les anguilles 
: le problkme est de connaitre son importance, en termes de dur& et de repercussion sur la 
croissance ulterieure de l'organisme et de la structure. Ceci n'a pa pu &e precis6 lors de nos 
experiences,  mais on peut  imaginer  par  exemple  que le deuxikme  marquage, en octobre, ait stopp 
croissance de l'otolithe, au moins jusqu'au printemps suivant, puisque, dans la  majorit6 des cas9 une 
seule marque de coloration  est  confondue  avec la marque de tetracycline, les anguilles n'ayant pas eu 
de croissance entre l'automne et l'hiver. Pour le marquage de printemps par contre, ce sont deux 
lignes chromophiles qui sont le plus souvent presentes, l'une correspondant il l'hiver et l'autre au 
depot de  CHTC. 
Les precisions d'ordre chronologique  pour l'apparition des zones de croissance sont mauvaises : on 
ne sait toujours pas quantifier  finement  la  durde  des depots. Par  exemple, a quelle echelle de temps 
correspond l'anneau hivernal color6 tri% etroit ? La correspondance entre une unite de longueur 
prise dans  une zone opaque ou hyaline et une  unit6 de temps n'est p a  etablie, car les marquages 2 la 
CHTC sur un cycle biannuel sont trop espaces dans le temps, et qu'il faudrait des p6riodes inter- 
marquage plus courtes. Il est aussi envisageable d'6tudier les microstructures ddpos 
otolithes lors de la  croissance  en  milieu continental, comme  pour  la  phase de la vie marine 
(Lecomte-Finiger & Yahaoui, ; Lee & Lee, 1989 ; Tsukamoto, 1989 ; Tsukamoto & al., 
198% ; Tzeng, 1996 i, 1991).  Cependant, seuls les  microstries sur les otolithes  de 
civelles ont et6 valid e 6tmt des stries  journalikres, et sur  l'anguille japonaise, 
japonica (Tsukamoto,  1989).  Aucun  auteur de ]la litterature ne cite de microstructures bien d6inies 
et utilisables sur les stolithes des anguilles en eau continentale ; et si ces structures existaient, il 
faudrait encore demontrer  que leur depot est quotidien. Avec de tels outils, la dur& des dep8ts des 
macrostructures de l'otslithe serait alors directement quantifiable. 
Il semble que la croissance de l'otolithe ne soit pas  un processus replier dans le temps, mais qu'elle 
se fasse par des sauts brusques, avec de fortes pouss& de croissance correspondant aux zones 
opaques, et parfois de longs arrets ou ralentissements  (anneaux  r6vdles  en coloration). Cette 
hypothhe est appuyee  sur l'observation des  larges  zones de l'otolithe in toto ou des fines  structures 
en M.E.B. (Cf 0 II.C.3.), qui sont rarement r6gulikres et qui se chevauchent souvent, d'oh les 
notions de "zones surnumeraires" mentionnees  par de trks  nombreux  auteurs  (Sinha & Jones, 1967 ; 
Liew, 1974 ; Moriarty, 1975, 1983 ; Deelder, 1976, 1981 ; Lee, 1979 ; Helfman & al., 1984 ; 
Berg,  1985 ; Lecomte-Finiger, 1985 ; Vollestad,  1985 ; Paulovits & Birb, 1986 ; Vero & al., 1986 ; 
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Aprahamian, 1987 ; Dekker, 1987 ; Vollestad & al., 1987 ; Michaud & al., 1988 ; Nagiec & 
Bahnsawy, 1990 ; Chisnall & Hayes, 1991 ; Gordo & Jorge, 1991). 
La notion de zones "surnumeraires" est elle-aussi trbs variable selon les auteurs, les methodes 
utilisees et les sites 6chantillonn6s. Si cette notion fait l'unanimite, la definition des "zones 
strictement surnumeraires" est plus delicate : on se heurte ici au problbme de subjectivite des 
lectures et des interpretations ; ce problbme a aussi et6 mis en evidence lors de lectures repet& 
(Moriarty & Steinmetz, 1979 ; Vollestad, 1985 ; Nagiec & Bahnsawy, 1990). Lors du marquage 
vital dans l'etang des Garcines, l'observation des zones de croissance a montre l'existence de zones 
"surnum8raires", qui ne correspondaient pas  un cycle annuel, qui n'&aient  pas prkentes chez tous 
les individus d'un mQme milieu, et  qui  pouvaient  &re r6vel&s par differentes techniques. C'est dans 
ce genre de situations que les methodes  automatiques d'analyse d'images, plus objectives, viennent 
eliminer la subjectivite du lecteur, comme  Deelder (1976) avait tente de  le demontrer avec l'examen 
des niveaux de densite des anneaux de l'otolithe. 
4. Conclusion 
Le schema  du scenario de croissance de l'otolithe, propose pour les populations d'anguilles 
lagunaires mediterraneennes, s'il inverse la sequence d'apparition des anneaux, ne remet pas en 
cause l'utilisation des zones pour donner  un rlge aux individus, definies par les diffdrents auteurs, en 
retenant  une zone opaque large et une zone hyaline large par ann&.  Cependant, dans certains cas 
complexes, l'h6tterogeneite de chaque zone peut perturber les lectures. Cette heterogen6it6, deja 
mentionnee dans le cas de populations  appartenant a des milieux differents (Panfili & al., 1990), se 
retrouve aussi pour des individus maintenus dans le mQme milieu, ainsi que l'avait egalement . ..,: 
observe Deelder (1981). En lagune, contrairement aux cours d'eau, le schema le plus frauemment 3 
observe comporte une alternance de zones  larges faciles, a detecter. 
La marque hivernale revelee en coloration est aussi utilisable pour donner un Age. Pour utiliser 
celle-ci  comme  un repere chronologique constant, elle doit pouvoir &re  distingude des autres moins 
marquees, ce qui semble le cas dans les lagunes mediterranknnes. Sa date de formation, quant a 
elle, ne  peut  pas Qtre fixee avec precision,  mais elle se situe entre les mois de janvier et de mars, ou 
mQme avril. Les periodes d'apparition des structures de croissance de l'otolithe ne  peuvent donc pas 
encore Qtre etablies t r b  pr6cisement, que ce soit pour les zones hyaline ou opaque, ou pour les 
anneaux  reveles par coloration : un  intervalle de 3 mois  est necessaire pour que ces structures soient 
visibles sur tous les otolithes de la population. Ceci laisse penser une forte variabilite parmi les 
individus. Une validation avec plusieurs injections de marqueurs par individu rapprochees dans le 
temps pourrait Qtre envisagee, mais le stress inflige aux poissons dans ce  cas risque d'Qtre trop fort 
et d'entraîner des perturbations. Toutefois, elle merite d'Qtre-tenth en utilisant comme materiel 
experimental  des classes d'Age t r b  jeunes. 
Pour les milieux saumrltres atlantiques, la validation a et6 delicate, autant a cause de la mauvaise 
prise d'embonpoint des poissons aprb le marquage, qu'a cause des difficult& pour interpreter la 
formation des structures sur des otolithes a faible croissance (a cause de la taille initiale importante 
des anguilles experimentales). Finalement,  cette experience pourrait dans un certain sens resumer le 
genre de problbmes que l'on peut rencontrer lors des manipulations de marquage. Les resultats 2 
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Certes  auraient sans doute &te meilleurs avec des anguilles expdrimentales de petites tailles au 
moment  du marquage,  mais  des  contraintes  logistiques  ont emp&ch&s d'obtenir ce type 
Pour la  suite,  seuls les otolithes  provenant  des  lagunes  mediterran&nnes ou des  milieux  voisins 
seront  trait&. 
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F. Validation  de l'âge pour  des  populations  naturelles 
La determination de la sequence d'apparition des structures de croissance sur les otolithes par 
Bchantillonnage d'anguilles est la  deuxibme  methode de validation envisagh, aprh celle utilisant le 
marquage des individus. Elle tente surtout de confirmer la validation obtenue dans un site par le 
marquage vital, pour d'autres milieux voisins. Classiquement, cela suppose que l'on ait un 
echantillonnage regulier dans le temps (Cf 0 Premi2re Partie III.2.), que l'on observe de façon 
subjective l'opacite du  bord  et que l'on determine la chronologie d'apparition des structures. 
1. Materiel et mdthodes 
1.1. &%pence d'apparition des structures  de  croissance 
Ce type de validation a et6 envisage dans deux milieux differents sur le bassin mdditerraneen 
français mg. 77) : l'etang de Mauguio  (etang  du  complexe  palavasien,  milieu lagunaire saumatre) et 
le canal  du Fumemorte (canal de drainage en Camargue, milieu d'eau douce). En outre,  le canal  du 
Fumemorte est en  communication directe avec l'btang des Garcines OD a  et6 realish la validation par 
un marquage vital. 
1.1.1. Echantillonnage  en  milieu  naturel 
Le protocole de base etait le mQme pour les deux sites, avec un pr6kvement d'individus dans le 
milieu naturel tous les quinze jours pendant 1 an et demi, du debut 1989 B septembre 1990. Pour 
l'etang de Mauguio, une trentaine d'individus a et6 6chantillonnh au hasard, B date fixe, dans la 
pQche d'un pQcheur professionnel de l'etang. La p&he utilisait des capechades, engins passifs 
traditionnels dans les  lagunes  mMiterran6ennes. Pour le canal  du Fumemorte, une pgche 
expdrimentale  consistait B caler dans le milieu, une semaine sur deux, des ganguis et des bosselles, 
et B recuperer tous  les individus pris en une semaine (operation realisee par l'equipe de A.J. Crivelli 
de la Station Biologique de la Tour du  Valat). 
Au laboratoire, les anguilles ont et6 mesurdes au millimktre p r h  (longueur totale, LT), peshs au 
gramme pres (poids frais, P), sex&  macroscopiquement  (indifferenciee, I, mille,  M, femelle, F), et 
les otolithes (sagitta) extraits et conserves B froid et  au sec. 
1.1.2. Observation  des  otolithes 
Tous les otolithes sans  exception ont ette lus in toto (n= 1036 pour Mauguio ; n=588 pour 
Fumemorte), dans un bain d'eclaircissant (benzoate de mkthyle ou essence de romarin), sur une 
image v i d b  retransmise d'une loupe binoculaire (Cf 0 Premi2re Partie II. 1.1.). Ceci permet une 
plus grande souplesse d'observation. La lecture directe, par un mQme lecteur, a permis d'dvaluer 




Figure 77 : Situation ghgraphique  des 2 sites r l'&hantillo~age r6gulier  des  anguilles : 1'6-g de 
Mauguio (Eanguedoe)  et le canal  du  Fumemorte  (Camargue). 
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Sur l'ensemble de l'echantillon, sans differencier de categories (fonction de la taille ou du sexe), 
plusieurs analyses ont et6 faites sur : 
. l'evaluation des difficult& d'interpretation du bord (W Dy pourcentage d'otolithes dont le 
bord ne peut stre class6 dans la categoric hyalin  ou opaque) ; 
. l'evolution du pourcentage de bords hyalins  (PBH), par rapport h l'ensemble bords hyalins - 
bords opaques, au cours du temps (avec differents pas de temps : quinzaine,  mois et bimestre) ; le 
mois  correspond 2 la somme de deux  quinzaines  et le bimestre correspond h la  somme de deux  mois 
(il sera nomme  par le dernier mois pris en compte, par exemple avril 89 = mars 89 + avril 89) ; le 
pourcentage des bords opaques et hyalins h une periode dorm& est calcule sur l'ensemble des 
otolithes dont le bord est interpretable, sans tenir compte des otolithes qui ne sont classes dans l'une 
ou l'autre des categories 
%H + %O = 100 
et %D + %H + %O 2 100 (nombre  total d'otolithes 2 une periode donnee) ; 
. les simulations des resultats en fonction des dates d'echantillonnage : en echantillonnant 
chaque premibre quinzaine du mois ou du bimestre, pour regarder les rhultats fictifs de collectes 
ayant ette plus espacees dans le temps. 
1.2. Paramktres  du milieu influençant le ddpôt 
Parallblement, les donnees physico-chimiques ont et6 relevees regulibrement dans les deux sites : 
pour Mauguio, temperature de l'eau et salinite (moyenne mensuelle sur 10 stations de l'ktang, 
CEMAGREF Montpellier), temperature de  l'air t pluviometrie quotidiennes (Station 
Metdorologique de Montpellier-Frejorgues) ; pour Fumemorte, temperature de  l'eau (fond et 
surface), niveau d'eau et salinite, quotidiens  (Station Biologique de la Tour du  Valat). Ces diverses 
variables ont ette consider&s comme  les plus repr&entatives, parmi les parambtres . .' 
environnementaux ayant une influence possible sur la croissance des anguilles, sachant que de 
nombreux  auteurs les ont utilisees (voir  Pannella, 1980, pour revue). 
La matrice de correlation de rang (Spearman) entre le PBH  moyen  mensuel et les moyennes 
mensuelles des variables du  milieu  a  6t6  calcul& pour mettre en evidence les relations des variables 
prises deux 2 deux. Un modble de regression multiple a  et6  btabli pour estimer si l'explication de la 
variabilite du PBH etait amelioree en prenant en compte plusieurs variables environnementales. 
Enfin, une  analyse  en composantes principales  (ACP)  a permis de visualiser sur un plan les  relations 
entre les variables. 
2. RQultats 
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Figure 78 : Evolution du pourcentage de bords opaques (%O), de bords hyalins (%H), et de la difficult6 h 
hterprdter le bord (%D) en  fonction  du  temps  pour  1'8tang  de  Mauguio : dvolution  mensuelle (a) et &volution 
bimestrielle (b). 
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2.1. P6riode  d'apparition des anneaux sur I'otolithe 
2.1.1. Etang de Mauguio 
2.1.1.1. Pourcentage des bords opaques et hyalins 
L'evolution du pourcentage des bords opaques et hyalins en fonction du temps, avec  un 
echantillonnage bimensuel, montre que l'observation sur une petite khelle (la quinzaine) n'est pas 
utilisable, car l'information est brouill& par une forte variabilite et par quelques d o n n b  
d'echantillonnage manquantes. Les evolutions en fonction du mois (fig. 78.a) ou du bimestre @g. 
78.b) sont plus facilement interprettables, mais provoquent un lissage assez fort, qui peut alors 
estomper les variations, en particulier pour les bimestres. La periode d'experimentation de 15 mois 
laisse apparaître un phenornene annuel cyclique : pendant les mois estivaux, on observe presque 
seulement des bords hyalins, alors que les otolithes ont un  bord  opaque  en periode printanibre. La 
zone opaque commence a se mettre en place dbs les mois d'automne, pour finalement finir de  se 
deposer pendant les derniers mois du printemps. L'observation de la figure 78 permet plusieurs 
remarques : 
(1) la mise  en  place de la zone opaque n'est pas uniforme au  sein de la population, c'est a dire 
que 1'6volution du pourcentage dans le temps n'est pas progressive, mais irr6gulibre 
(fig. 78.a) ; 
(2)  les  phenombnes ne prennent pas la meme  ampleur  chaque  ann&, par exemple, le 
pourcentage de bord  hyalin  en  et6 est presque de 100% en 1989, mais  pas  en  1990 ; 
(3) les periodes d'apparition des zones peuvent &re Ugbrement differentes d'une ann& a 
l'autre ; par exemple, le pourcentage maximal de bords opaques s'observe en  mars  pour 
1989 et en avril pour  1990 (fig. 78.a) ; 
(4) pour l'evolution bimestrielle, la moyenne de deux mois consecutifs peut inverser les 
tendances ; sur la figure 78.a, la tendance est plut& b l'apparition d'une zone opaque 
pendant le printemps 90, alors que c'est  une hyaline pour 1aBfigut-e 78.b ; 
.- 
T. 
(5) on  n'observe jamais 100% de zones opaques ; 
(6) la dificulte 2 determiner si un  bord est hyalin  ou  opaque se situe toujours aux alentours de 
1520% durant I ' ann&,  sauf pour les mois d'et6 (juillet-aollt) OD ce chiffre diminue ; 
ceci confirme la formation de la zone hyaline pendant l'et& car le bord est interpret6 
avec  moins d'ambiguite. 
Le schema d'apparition des structures de croissance sur l'otolithe est  donc : une zone hyaline mise 
en place pendant les mois  estivaux ; une zone opaque se deposant a partir de l'automne et pendant le 
printemps. Cependant,  ces phenomhes sont assez variables dans le temps. 
Finalement, on retiendra que les variabilites intra- et inter-annuelles augmentent la difficult6 b 
valider les periodes de d$8t des anneaux. 
2.1.1.2. Simulations 
L'echantillonnage, toutes les quinzaines, donne la possibilite de simuler les rdsultats obtenus pour la 
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Figure 79 : Simulations des sQuences d'apparition des structures de croissance avec un khantillonnage 
rkgulier dans le temps. 
a. Evolution  mensuelle  du  pourcentage  de  bords  opaques (%O) et  hyalins (%H), et de la difficult6 de 
leur interprktation (%D) dans le  temps.  Echantillonnage  toutes  les lkres quinzaines du mois (1 
quizaine sur 2). 
b. Evolution  bimestrielle  du  pourcentage  de  bords  opaques (%O) et hyalins (%H), et de la difficult6 de 
leur interprdtation (%D) dans le temps.  Echantillonnage  les  lBres  quinzaines,  tous les 2 mois (1 
quizaine sur 4). 
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temps : on peut ainsi tirer  de notre Bchantillon  les valeurs une quinzaine sur deux, qui donnent les 
simulations pour les mois, et aussi une quinzaine sur quatre, les simulations correspondant aux 
bimestres. Des exemples de simulations (fig. 79) montrent que les tendances sont respectdes pour 
l'evolution du pourcentage de bords hyalins dans le temps : les PBH sont  plus  importants en ette (fig. 
79, a et b) ; les pourcentages de zones  opaques  sont plus importants au printemps. 
Les variations, observks avec plus d'attention, sont cependant 16gbrement diffdrentes avec les 
rhultats obtenus par les simulations. La formation des zones de croissance est moins regulibre dans 
le temps : les transitions entre les pourcentages des zones, et le passage d'une zone 2 une autre, se 
font plus brutalement (fig. 79, a  et  b)  que  pour les d o n n h  cumul& (fig. 78). On  peut  cependant 
penser qu'un echantillonnage mensuel, voire bimestriel, conduit 2 des rhultats identiques sur les 
sequences d'apparition des zones de l'otolithe. 
2.1.2. Canal  du  Fumemorte 
Dans ce milieu, les donnees ne sont  pas  non plus utilisables avec des pas de temps courts 
(quinzaine). Plusieurs problbmes d'interprdtation conduisent 2 penser que les rhultats dans ce milieu 
sont 2 prendre avec precaution. I1 existe d'abord un problbme pour le bord de l'otolithe : les 
distances relatives des anneaux les plus marginaux montrent une alternance de zones opaques et ' 
hyalines regulibre, qui s'interromp brusquement vers le bord, lui laissant un aspect hyalin, alors 
qu'avec les successions precedentes on aurait plut& attendu un bord opaque. Ensuite, plusieurs cas 
montrent une opacite non-uniforme  du pourtour de  l'otolithe (fig. 80) : tout se  prhente comme si la 
croissance de  l'otolithe n'&ait pas  uniforme,  mais que les depots se font dans un certain ordre, le 
rostre en premier, et les bords dorsal et ventral  en dernier. 
- _  
Le schema general du d6pp8t prdsente une formation d'une zone hyaline, &talk dans le temps, 
pendant la fin du printemps, l'et6 et l'automne, et d'un dep8t opaque plut& printanier (fig. 81). 
Cependant, les variations sont trbs importantes, surtout si  l'on observe les donn& mensuellement 
(fig. 81.a) : en particulier, les valeurs sont totalement inversdes entre les mois de fevrier des deux 
annees,  ce  qui laisse penser a une variabilite inter-annuelle. Le lissage par trimestre est utile pour 
l'interpretation car les resultats mensuels concernent parfois un effectif tri% reduit. La difficult6 A 
juger de la nature opaque ou hyaline du bord de I'otolithe est irregulibre tout au long de l'ann6e, 
mais  ne depasse pas 25% (fig. 81). 
Finalement, le schema du depdt sur les otolithes du Fumemorte est le suivant : une formation de la 
zone opaque pendant une courte periode (fin de l'hiver et debut  du  printemps) et celle de la zone 
hyaline plus 6talk dans le temps, se deposant  faiblement  au  debut de l'et6 et de façon accrue 2 la fin 
de l'&te. La validation dans ce milieu  a  et6  delicate. 
2.2. Parametres  du milieu influençant  le d6pôt 
Les validations de la sequence de formation des anneaux de croissance sur les otolithes tentent 
toujours de rapprocher la nature des dep8ts  et divers facteurs environnementaux.  Dans notre cas, les 
dep6ts saisonniers semblent evoluer  avec la temperature, mais d'autres variables peuvent intervenir : 
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Figure 81 : Evolution du pourcentage de bords opaques (O), hyalins (H), et de la difficult6 i~ interprkter le 
bord (D) en fonction du temps pour le Fumemorte : dvolution mensuelle (a) et 6volution bimestrielle (b). * 
indique les périodes où l'échantillon  est  trks  faible  (entre 4 et 10 individus). 
Figure 80 : Problème  d'interprétation  du  bord  d'un  otolithe  du  Fumemorte  (lumière  rdfléchie  sur  fond  noir) : 
le rostre  semble  opaque  alors  que le bord  post6rieur  est  hyalin.  Barre = 500pm. 
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la salinite de  l'eau, le niveau d'eau ou encore la pluviometrie qui seront aussi pris en compte dans 
notre analyse. 
2.2.1. Etang de Mauguio 
Pour les moyennes  mensuelles, le pourcentage de bords hyalins est corrble significativement avec la 
temperature de l'eau (ou celle de l'air), et dans une moindre mesure avec la salinite, au cours des 
mois (tabl. 20). Les evolutions mensuelles de ces variables sont donc tri% proches mg. 82). Les 
valeurs des coefficients de correlation non parametriques (Spearman) sont toujours meilleures a 
celles des parametriques (Pearson). 
Tableau 20 : Coefficients  des cordlatiom de rang (Spearman) entre  les  variables du  milieu  et le pourcentage 
de bords hyalins  pour  l'6tang  de  Mauguio. n= 19 (valeurs  mensuelles). * : codlation significative  au  seuil 
5%. 
temfirature temgrature salinit6  pluviom6tr e 
de l'eau de l'air 
temfirature de  l'air 0.90* 
salinit6 -0.03 O. 17 
pluviomdtrie -0.34  -0.23 -0.13 
PBH 0.67* 0.68* 0.57" -0.33 
L'elaboration d'un modele de pr6diction  du  PBH  en fonction des variables du milieu  a pour but de 
regarder si l'explication de la variation de PBH est amdliorde  en faisant intervenir plusieurs 
variables explicatives. Le modele de rbgression multiple donne une correlation trks significative avec 
les variables, et seule la pluviometrie ne rentre pas de façon significative dans le modele (tabl. 21). 
Une regression multiple pas a pas, qui elimine la variable "pluviornetrie" n'ameliore pratiquement 
pas le r2. On obtient donc de bonnes predictions du pourcentage de bords hyalins des otolithes en 
fonction de la temperature de l'eau et de la salinite : une elevation de temperature et de salinite dans 
le milieu s'accompagne d'apparition de bords hyalins sur les otolithes. 
Tableau 21 : ModMe de rdgression multiple pour la variable  d6pendante "PBH" mensuelle  (pourcentage  de 
bords  hyalins)  et  certaines  variables  physico-chimoques de 1'6tang de Mauguio. 
variable  coefficient  valeur  niveau 
ind6pendante de t de signification 
constante -3 1.76  -1.38 o. 19 
temgrature  de l'eau 2.03  3.29 O 
salinité 3.39  3.40 O 
pluviomdtrie -0.09 -0.98  0.34 
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Figure 82 : Evolution mensuelle du pourcentage de bords hyalins (5% H) et de quelques variables du milieu 
(temp = tem@rature,  salinitdl dans l'&mg  de  Mauguio. 
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Figure 83 : Cercle  des  corr6lations  de  l'analyse  en  composantes  principales  du  pourcentage  de  bords  hyalins et 
des  variables  physico-chimiques  de  Mauguio,  prises  mensuellement. 
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L'analyse en  composantes principales permet de visualiser  simplement les relations entre plusieurs 
variables et leur organisation sur  un plan suivant leurs affinitb.  Appliquk au  PBH  mensuel et aux 
variables e t u d i h  pr&%demment mg. 83), elle montre que le PBH est le plus correle 21 la 
temperature de l'etang (ou celle de l'air) : l'axe 1, qui explique 52% de la variabilite, separe la 
temperature de la pluviometrie ; l'axe 2 (25% de la variabilite) separe temperature et salinite ; les 
trois premieres composantes expliquent 95% de la variabilit6.  Un fort PBH est donc principalement 
relie 21 de fortes temperatures : c'est en et6 oh l'on rencontre le maximum de bords hyalins sur les 
otolithes (Cf 0 II.F.2.1.1.). 
2.2.2. Canal du Fumemorte 
Le PBH (pourcentage de bords hyalins) est en relation significative avec d'une part la salinite, et 
d'autre part le niveau de l'eau dans le Fumemorte (tubl. 22). Un d&alage s'observe entre les 
evolutions mensuelles des temperatures et du PBH dans le temps mg. 84) : 21 chaque pdriode, le 
pourcentage de bords hyalins est en retard par rapport 21 la temperature. Tout se passe comme si les 
observations sur les otolithes etaient  decalees dans le temps par rapport aux d o n n h  de 
temperatures. Contrairement 21 Mauguio, les valeurs  du  PBH et des temperatures du  milieu ne sont 
pas significativement en relation, mais toutes les variables du milieu sont cor re lh  entre elles. Le 
PBH et la salinite sont bien carrelles dans le Fumemorte, mais les variations de cette derniere sont .- 
tri% faibles mg. 84), et ne sont pas comparables 21 celles de Mauguio : le Fumemorte est plut& 
considere comme oligohalin. . , ... - ,  .1 
Tabieau 22 : Coefficients  des  correlations de rang (Spearman) entre  les  variables du  milieu et  le  pourcentage 
de bords hyalins pour le canal du Fumemorte. Valeurs mensuelles (n=22). * : correlation significative au 
seuil 10%. 
temp6rature  temp6rature  niveau  salinite 
de surface du  fond de l'eau 
tem@rature  du  fond 0.99* 
niveau de l'eau 0.57* 0.53* 
salinit6  -0.69* -0.69* -0.64* 
PBH 0.01 O. 14 -0.38* 0.50* 
L'etablissement d'un modele praictif  de PBH,  en  fonction des variables du  milieu qui ne  sont  pas 
reellement independantes, donne 1'6quation : 
PBH = 2.01temp.s + 1.77temp.f - 1.16niv. + 29.36salin. - 41.31 
avec rz = 0.46 (ajuste) significatif pour n= 18mois  (ANOVA  p < 0.01) 
Les variations de toutes les variables physico-chimiques explique donc mieux le PBH, ce dernier 
ettant lie positivement 21 la salinith et negativement au niveau de l'eau (ces deux variables &ant 
inversement correlees). L'analyse en  composantes principales pour la variable PBH et pour celles 
de temperature, salinite et niveau de l'eau ne permet  pas de relier le PBH 21 l'une  d'entre elles plus 
specifiquement, pourtant la variation expliquee par  les  deux principales composantes est de 92%. En 
resume, le PBH est fort lorsque la salinite est forte et lorsque le niveau de l'eau est bas dans le 
Fumemorte, c'est 21 dire plut& 21 la fin des periodes de chaleur et au debut de  l'hiver, ce qui etait 
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Figure 84 : Evolution mensuelle du pourcentage de bords hyalins (% H) et des variables physico-chimiques 
(tempthture,  salinit&,  niveau  de  l'eau) dans le Fumemorte. 
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observe aussi dans la  sequence d'apparition des zones de l'otolithe (Cf 0 II.F.2.1.2.). I1 faut tout de 
meme relativiser les resultats  car les variations de la salinite sont extremement faibles dans ce milieu 
(comprises entre O et 2 g/l), et l'on peut se demander si cette action est rhllement significative. 
3. Discussion 
3.1. wuence  d'apparition des structures  de  croissance : comparaison  des  milieux 
Les rhultats obtenus pour  les  pbriodes de formation des zones opaques et hyalines dans le temps, 
pour les otolithes des anguilles de l'etang de Mauguio, correspondent parfaitement avec ceux 
obtenus par le marquage  vital des anguilles. Le d6pBt de la zone opaque peut debuter di% l'automne, 
mais a lieu principalement au printemps, et celui de la zone hyaline se deroule pendant l'ete. Les 
precisions sur les dates de formation (intervalles de temps) ne sont pas meilleures, tout au plus, on 
est certain que la zone opaque est totalement formee h la  fin du mois de juillet, et que la variabilite 
entre les individus est importante. La validation, par un khantillonnage r6gulier dans le temps, 
souligne la necessite de travailler sur un cycle superieur h une ann& pour voir apparaître les 
phenomhnes (dans le cas prQent un an et demi). En effet, h cause d'une variabilite entre les 
individus, souvent grande,  mais  aussi entre les annees, des dkalages significatifs sont visibles d'une 
annee h l'autre, ce qui ajoute encore h la difficult6 d'interpreter les ph6nomBnes cycliques. Le pas 
d'echantillonnage ne doit pas obligatoirement &re court (de l'ordre  de la quinzaine), comme  il  avait 
et6 suppose dans des etudes anterieures (Panfili, 1988), mais  peut  tri% bien &re de  l'ordre du  mois. 
Le principal problkme des validations par shuences d'apparition est que l'on n'observe jamais 
100% de bords opaques dans la population lors d'un cycle annuel : ce problhme dkoule de la 
difficult6 B estimer l'opacite du bord, mentionne plusieurs fois (Mina, 1968), et h le comparer aux 
structures d6jh formees, ce  qui n'est pas toujours correct car les structures marginales sont toujours 
att6nuks par la minceur du bord. 
La sequence d'apparition des anneaux de croissance sur les otolithes d'anguilles d i a r e  lkghrement 
entre l'etang de Mauguio  et le canal  du Fumemorte : les periodes de formation des zones sont plus 
proche entre Mauguio et les Garcines (validation par marquage), alors que ghgraphiquement le 
Fumemorte et les Garcines sont tri% voisins. Pour 1'6tang de Mauguio et le canal  du Fumemorte, la 
zone hyaline se depose pendant  les  mois d'et6  et la zone opaque au printemps, mais pour le premier 
site, la zone opaque peut se deposer di?s l'automne pour une partie de la population au  moins.  Dans 
l'etang des Garcines, voisin du canal du Fumemorte, le marquage vital h la tetracycline sur des 
anguilles provenant de lagunes  avait montre que le d6pp6t automnal de la zone opaque etait possible. 
Cette formation, qui  concerne plut& les jeunes individus, serait donc plus un facteur lie au sejour en 
lagune des poissons, qui n'interesse peut-&re pas ceux  vivant  en  eau douce. 
La comparaison de ce type de validation avec les d o n n k  de la litterature est delicate puisque que 
trhs peu d'etudes ont utilise ce genre d'approche. Globalement, nos resultats contredisent toujours 
les donnees sur la periode de formation de la zone hyaline (Cf 0 II.E.3.). Mais  peu d'ktudes se sont 
bashes sur une interpretation quantitative des rbultats. Sinha & Jones (1967), Lee (1979), Lecomte- 
Finiger (1985) ne prhentent ainsi que des observations qualitatives. Seule l'etude de Fernandez- 
Delgado & al. (1989) dans un milieu estuarien, proche du milieu lagunaire, montre l'kvolution 
annuelle de  la distance marginale sur les otolithes (distance entre la derniBre structure  de croissance 
pour l'&e et le bord) ; helas, les auteurs decrivent mal les structures de croissance qui sont 
mesurees. Cependant, cette distance est minimale en avril, et la croissance est decrite comme rapide 
la fin du printemps, Pente pendant les mois d' et jusqu'en octobre, et nulle pendant le reste de 
l'annee (novembre 8 avril). Ces rhultats sont tr roches de ceux rencontr& pour les 
auguis, milieu saumAtre comparable B un milieu estuarien. La seule difference r&ide 
dans la formation avmc de la zone opaque durant les mois d'automne 
3.2. Paramêtres influe 
L'otolithe est un  rbcepteur sensible aux  changements des conditions  du  milieu environnant (Pmella, 
principaux param es physico-chimiques pouvant avoir une actio r leur metabolisme ne sont pas 
connus avec exactitude : le choix de la temperature, de la salinite, du niveau de l'eau ou de la 
pluviom&rie,  comme facteurs r6gulant le d6pdt des zones sur les otolithes, a 6 pris en fonction des 
connaissances sur la biologie de cette espece ; ce sont ceux qui uencent sfirement le plus les 
deplacements et l'activite de ces poissons. I1 existe peu d'autr aiables, 2 cycle saisonnier? 
pouvant &re prises en compte. M%me si tous les facteurs responsables du dep& des structures de 
croissance de l'otolithe ne sont pas connus (Pannella, 1980), il est difficile de mesurer ceux qui 
concernent l'activite de l'organisme, tels que le rythme de l'alimentation, qui conditionne la 
croissance corporelle et qui depend aussi des facteurs externes (tempbature ... etc),  ou bien l'activit6 
de deplacement des poissons. De plus, toutes ces variables sont li entre elles, directement ou 
indirectement, et il  est delicat de les separer categoriquement. Le problbme est de  conndtre la cause 
premiere replant les depdts et les relais physiologiques qui  lui font suite. 
1980 ; Campana  Neilson, 1985). C o m e  les anguilles sont  d pissons plut& benthiques, les 
Dans notre etude,  pour les deux  milieux, le pourcentage de bords hyalins sur l'otolithe est correle 
significativement B certaines variables environnementales. C a  dernieres sont differentes entre les 
deux sites puisque la temperature et la salinite sont impliqu auguis, alors que ce sont la 
salinite et le niveau de l'eau pour le Fumemorte. Le niveau de l'eau ne peut pas &re compare dans 
Mauguio, oh il varie certainement moins que dans le Fumemorte (a cause des pompages), et cette 
variable ne sera donc pas retenue. Seule la salinite a une action significative dans les deux milieux ; 
il faut cependant  noter que les amplitudes des valeurs de salinite sont totalement differentes entre les 
deux sites, tout en ayant une rythmieite saisonnikre semblable : elles varient entre 1% et 36 g/l pour 
Mauguio, et seulement entre 6.2 et 2 g/l pour le Fumemorte. Les modeles de regression multiple 
faisant intervenir plusieurs variables n'ameliorent qu'assez peu le pourcentage d'explication de la 
variation. Les facteurs impliqu6s me sont donc pas tout 2 fait les  memes  pour les deux sites. 
La salinite est un facteur non  negligeable pour le dep& des zones de croissance, 2 la fois en terme de 
niveau  et de variations. En effet, si ce depp8t est en partie regule par la salinit$, ceci peut appuyer les 
hypotheses sur la presence d'ecotypes des otolithes en  fonction des milieux  (Cf 0 II.G.4.3.) : ceux-ci 
seraient fonction des  qualites  physico-chimiques des milieux, en distinguant finalement deux types, 
l'un "lagunaire" appartenant au milieu saumatre, et l'autre "dulçaquicole" pour les cours d'eau 
(Panfili & al., 1990 ; Mounaix, 1991). La distinction ne se ferait donc plus uniquement  en terme de 
structure des anneaux observes, mais aussi en terme de croissance, hypothese qui reste i~ verifier (Cf 
0 KI.). Cette hypothkse est relativement faible si  l'on tient compte des niveaux trophiques, qui sont 
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differents entre les deux milieux, et qui peuvent avoir l'action la plus significative, l'action de la 
salinite &ant preponderante car c'est le seul  param2tre  mesure. 
La temperature est une variable qui a  et6  beaucoup 6tudik dans le cas de l'anguille, surtout pour la 
maintenance dans les elevages.  Meme si les conditions d'elevages sont loin de celles auxquelles les 
poissons sont soumis dans le milieu  naturel,  elles  donnent des indications sur les valeurs "optimales" 
pour la croissance. Ainsi ces temperatures se situeraient entre 22 et 26"C, selon les auteurs : 
Kuhlmann (1976,  1979) obtient les meilleures  croissances de civelles entre 23 et 26"C, cette 
derniere valeur lui semblant un  optimum ; Sadler (1979) pense que 22-23°C constituent les 
meilleures valeurs pour des anguilles d'elevage. Pour une population naturelle d'une petite riviere 
danoise, Rasmussen & Therkildsen (1979) montrent que l'intensite de la prise alimentaire est 
correl& avec les temperatures, et estiment que les anguilles ne se nourrissent plus en dessous de 
5°C. La temperature laquelle ces poissons cessent de s'alimenter se situerait en fait plut& autour 
de 10°C (Haralstad, 1984). En  region  mediterrandenne,  il n'est pas rare d'enregistrer des 
temperatures avoisinant ou depassant les 25°C : Sr Mauguio, la temperature depasse les 22°C 
pendant une tri3 longue periode (de mai 2 septembre,$g. 82) ; dans le Fumemorte, les temperatures 
comprises entre 20 et 25°C sont observees  aux  memes dates (de mai 2 septembre,$g. 84), mais elles 
ne  depassent  pas 25°C. I1 faut donc noter  que  pendant tous les mois estivaux, synonymes de dep8t 
hyalin sur les otolithes, les temperatures  que rencontrent les poissons dans leur milieu sont 
consider&  comme optimales pour la croissance.  La variable "temp6rature" &ant  bien  corrkllee avec 
l'opacite du bord des otolithes (au moins pour Mauguio), les dom& sur la formation des depots 
sont confirmees par les donnth thermiques. Finalement, le dep& hyalin doit correspondre a une. . i  
phase de croissance non  negligeable  des  individus. L'observation d'otolithes provenant d'anguilles 
maintenues a temperature constante en circuit ferme (Ximenes, corn. pers.) montre qu'il sont 
uniformement hyalins, ce qui renforce encore les hypotheses sur la pkriode de formation des 
differentes zones.  Les  mois  du  printemps se situent au  niveau des points d'inflexion des courbes de.  
temperatures ; il n'est pas  etonnant qu'a ces  epoques,  la  calcification des otolithes soit modifiee. Les -, 
temperatures inferieures a 10°C se retrouvent chaque ann& de novembre a fevrier (fig. 82 et 84), 
durde pendant laquelle les poissons ne se nourriraient pas ou peu, et où les fines zones hyalines 
revklees par la coloration se mettent  en  place : ceci est egalement confirme par les experiences de 
validations sur les otolithes, puisqu'il n'y a  pas de croissance pendant les mois d'hiver. 
Une hypothese sur la formation des zones des otolithes d'anguilles, coherente avec toutes nos 
observations, ferait intervenir l'interaction de plusieurs facteurs : le depot des cristaux de carbonate 
de calcium, le depp6t de la matrice proteique, l'effet conjugue de la temperature et de la salinite 
(indirectement de la prise d'aliments...), et peut-&re d'autres facteurs pour l'instant inconnus. Si 
l'on suppose que l'incorporation des cristaux d'aragonite dans I'otolithe est constante au cours du 
temps, seules les variations du ddpp6t de la  matrice proteique donneraient les differences dans l'aspect 
des zones de croissance. En hiver ou en periode de ralentissement d'activitd, il n'y aurait pas de 
fabrication d'otoline, entraînant aussi une rupture dans le depot des cristaux de calcium donc de  la 
calcification ; au printemps, la reprise de  la  formation de matiere proteique aurait pour rhultat  de 
concentrer les cristaux calciques sur une faible surface, donnant un  aspect opaque aux  zones.  En  et6, 
toutes les  conditions sont reunies pour que la croissance des anguilles soit bonne, et la formation de 
la partie proteique serait intense, dispersant ainsi  les cristaux d'aragonite sur  de plus grande surface 
et donnant un  aspect hyalin au depot. A l'automne, la croissance serait encore active, mais le rythme 
de depot de l'otoline moins  intense,  concentrant a nouveau  les cristaux et donnant un aspect opaque ; 
ce cas ne se produirait pas pour tous les individus, mais seulement pour les plus jeunes dont la 
croissance est la plus forte. De plus, les croissances individuelles ne seraient pas r%$uli&res au cours 
du  temps,  mais progresseraient plut& p a  a-coups. 
Findement, les variables physico-chimiques jouent un role c in pour la formation des structures 
de croissance sur les otolithes d'anguille d m  les deux milieux 6tud : la temperature et la salinit6 
ont un r81e non n6gligable. La tempdrature peut agir de maniere in a t e  en influençant d'une part 
la disponibilitd alimentaire, et d'autre part le comportement dimentaire et l'activite des individus, en 
ayant des r6percutions sur  la croissmce. On peut envisager que cette dernikre subisse des period 
de. forte ou de faible intensit$, et que l'aspect des zonations de I'otoolithe soit uniquement dQ aux 
variations de la vitesse de depi3t de la matikre protdique. 
Dans tous les cas, la periode de formation de la zone opaque des otolithes est printaniere et  celle de 
la zone hyaline estivale, mais ces d6pOts sont  soumis une importante vafiabibilit6 spatio-temporelle. 
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G. Estimation  automatique  de l'âge  en  analyse  d'images 
L'estimation automatique de l'tige des anguilles en analyse d'images h partir de leurs otolithes 
demande que l'on definisse h l'avance des critbres d'age objectifs pour la machine. Le but de 
l'utilisation  d'un tel outil  est de travailler de  façon simple, si possible sur des otolithes non prepares. 
Les experiences prec6dentes de validation (Cf Q 1I.E. et 1I.F.) laissent le choix entre plusieurs 
structures  de l'otolithe utilisables pour  estimer  l'tige  des anguilles et faire d'eventuelles mesures des 
marques de croissance : les  anneaux  opaques  larges  ou hyalins, qui sont  respectivement les maxima 
ou les minima sur les profils en analyse d'images (Cf Q II.C.3.3.), et les principaux anneaux de 
coloration, plus  difficilement  identifiables  par  imagerie. 
L'outil est d'abord developpe  en fonction des rkultats obtenus pour la  validation  (marquage  vital et 
sequence d'apparition des anneaux), puis il sera applique a des populations naturelles de la region 
mediterraneenne. 
1. Choix  du  rephre  annuel en analyse  d'images : comparaison  analyse  d'images-CHTC- 
coloration 
1.1. Mat6riel et m6thodes 
La comparaison  des differentes techniques de lecture, dtkompte des  anneaux  opaques sur les 
otolithes in toto, decompte des pics maxima en analyse d'images et decompte des anneaux de 
coloration, a et6 rMis6e sur un  nombre restreint d'otolithes provenant d'anguilles capturees  en juin 
90 dans les  Garcines, donc marques B la tetracycline  et  ayant donne de bons resultats en coloration 
en montrant des anneaux hivernaux nets (n=53). Chaque otolithe a d'abord et6 lu in toto sous un 
macroscope  (loupe  binoculaire)  en lumitre reflechie sur fond noir, pour  compter le nombre 
d'anneaux opaques  visibles ; puis  son  profil "brut'' a et6 saisi en  analyse d'images sur son plus  grand 
rayon antero-posterieur (Cf Q II.C.2.3.), et les maximum du profil decomptes ; enfin, les anneaux 
colores ont et6  denombres sur l'otolithe prepare B cet effet  (Cf Q II.C.2.1.4.). Les  differences entre 
le nombre de structures mises en evidence par ces techniques ont et6 calculees. Les anneaux de 
coloration des otolithes ont et6  kgalement  positionnes  par rapport au profil de densith optiques. 
1.2. RQultats  et discussion 
Les differences  entre  les structures compt&s  par  les  techniques prises deux B deux exchlent 
rarement une  unite mg. 85). Le pourcentage de concordance  (difference entre 2 techniques = O) est 
sensiblement le mQme pour les  comparaisons des techniques prises deux h deux  (environ 60%). Les 
differences peuvent  provenir de la saison h laquelle sont observk les otolithes : la  fin du printemps 
est  une periode critique puisque l'anneau de  coloration  est  bien forme, mais l'anneau opaque  est  en 
cours de formation, ou deja depose ; cette periode etait cependant la seule oh l'echantillon etait 
important. Des anneaux surnumeraires de coloration  peuvent aussi passer inaperçus. Le nombre de 
pics detect& en  analyse d'images est souvent superieur, d'une unite, par rapport a la coloration ou 
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Figure 85 : Comparaison  des  diffgrentes  techniques de lecture sur les  otolithes  des  anguilles des Garcines. Les 
valeurs de diffdrence sont la  soustraction  entre le nombre de structures de  croissance  lues  par  deux  techniques. 
anneaux, nombre d'anneaux opaques par lecture directe in togo ; color, nombre d'anneaux color& sur les 
otolithes en coloration ; pics AI, nombre de pics  du  profil de l'otolithe in goto en  analyse  d'images. 
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optiques sur l'otolithe, et si les anneaux opaques ne sont pas regdiers, des pics supplementaires 
peuvent apparaître au  niveau  du profil, et  engendrer des  erreurs dont il faudra tenir compte. 
Les anneaux de coloration, identifih  prkddemment comme des anneaux hivernaux, se situent dans 
la majoritd  des  cas juste avant  les  pics  d'intensitd  maximale des zones  opaques : si  l'on compare le 
nombre de pics et le nombre d'anneaux color&, et leurs positions respectives  (sur  un  nombre  total 
de 140 pics), 84.3% des pics r6veles en imagerie sont pr&dd& par un anneau colore ; seulement 
8.6% des pics sont suivis d'une coloration  et 7.1 % des pics ne  possedent  pas de coloration dans leur 
proximite. La formation printanike du pic maximum de calcification sur l'otolithe est confirm&  par 
la  position de l'anneau de coloration hivernal  qui le prkede. un d h m p t e  des pics maximums  du 
profil pourrait ainsi donner l'age des anguilles en printemps ... mais le profil brut n&essite un 
traitement prealable (Cf § II.C.3.3.). Les anneaux de coloration en faible nombre, se situant aprh 
les pics maximums, sont interpret& comme des anneaux surnumeraires ; les pics sans coloration 
sont  consideres  comme des anomalies de structure des otolithes donnant  localement  une forte densite 
optique. 
I1 a et4 choisi d'utiliser les maximums sur le profil du plus grand rayon antdro-posterieur de 
l'otolithe pour estimer l'fige. C'est en effet  l'axe de croissance maximale  de l'otolithe, donnant  les 
plus grands espacements entre les  anneaux,  et  permettant de travailler sur un axe de reference pour 
les comparaisons ulterieures. Les maximums correspondent aux zones opaques, form& aprh le 
ralentissement hivernal (Cf 0 precaent) essentiellement au printemps : la formation  du  pic  lui-meme 
ne  peut  &re da th  avec precision, mais  correspond h une periode d'environ 3 mois de la  croissance 
de  l'otolithe,  entre mars  et  debut juin (voir  la  validation) '; il n'est pas  possible d'etre plus precis sur 
sa date d'apparition. 
- 
Une autre raison ayant  pouss6 h choisir  les  anneaux  opaques est que les  anneaux de coloration sont 
difficiles h mettre en evidence  par l'analyseur d'images : ce sont de fines structures, plus  ou  moins 
denses ; l'intensite de coloration des anneaux  principaux varie d'un otolithe h l'autre,  ce qui  pose  de 
nombreux problkmes de standardisation des lectures (Cf Premi2re Purtie 0 1.2.3.1.). En ce qui 
concerne la technique de coloration, un certain nombre de problkmes methodologiques ont et6 
soulignes : la prise de colorant est  trks  variable d'un  otolithe h l'autre (Cf 0 II.C.3.1.) ; la methode 
est assez fastidieuse et coQteuse en temps ; des problkmes de plan de ponçage peuvent apparaitre 
lorsque l'on desire prendre des  mesures  pour le retrocalcul  (Panfili & Ximbnh, 1992 ; Cf 0 II.C.4.). 
Au decompte des pics par l'analyseur d'images, on peut ajouter la prise de mesures h partir des 
maximums : on est  en  effet sQr  qu'ils sont  form&  dans une periode assez courte (pas moins  ni  plus 
precise que  celle des anneaux color&), et il n'y a pas de biais de mesures  pour le retrocalcul puisque 
l'on travaille sur les otolithes entiers. La forme Mgbrement incurv&  des otolithes pourrait entraîner 
des problkmes de mesures, mais qui semblent relativement negligeables sur les otolithes de petite 
taille. De plus, le but est de valider  une  methode de travail la plus rapide possible, donc utilisant de 
preference  les otolithes non  preppar&, et  susceptible d'etre transpos& en routine. 
3 
'I en milieu continental 
Le  choix des zon alne un  changeme t de cl 
chaque mQ au debut de l'dt6 ; c'est seulement 9 c l'on est sfir que tous les individus 
ont forme leur zone opaque. Avant d'entreprendre une programmation sur l'analyseur, il faut 
ddcider des structures de I'otolithe h partir desquelles debutera le comptage d pics. En effet, les 
anguilles ont une vie marine  avant  de  coloniser  les  eaux  continentales, qui se traduit sur  l'otolithe 
pap. la formation de divers ann x spdcifiques  (Cf 5 II.C.3. et suivant). Seul 1' 
continental  nous  int6resse  ici. 
Ea perpiode d ' m i  es civelles dans les eaux continentales, et donc de leur colonisation, peut avoir 
lieu toute l 'am& s les lagunes m es, mais elle s'&end surtout  entre sept 
mai,  et  en parti en novembred niger, 1976). Pour d'autres lagunes, 
(1986) estime  bgalement  que le recrutement se fait sur 4 mois, de octobre 2 janvier. En  Camargue, la 
pdriode est un peu plus dtalee, allant d'octobre a fbvrier (Crivelli, corn .  pers.). Ea premiere 
pbriode de croissance que rencontrent les jeunes an es dans les lagunes est le printemps : 2 cette 
saison, c'est normalement une zone opaque qui est st% sur I'otolithe ; s'il existe une variabilite 
dans  l'$poque d'arrivee des  civelles, on doit aussi l'observer sur les premieres zones de croissance 
des otolithes, et  les otolithes d'anguilles sub-adultes  ou  adultes, oh les premiers anneaux de 
croissance sont la plupart  du  temps trks visibles, le montrent fig. 86). 
Ea partie centrale de l'otolithe de la civelle, appel nucleus, est toujours entour d'une fine zone 
hyaline qui  correspond la limite des vies  ocbanique  et  continentale,  et qui est  parfaitement  revbl& 
par une coloration  (Cf 8 II.C.3.1.). La  correspondance des zones  qui  pr6cMent cette dernikre avec 
des evbnernents de la vie des larves n'est pas toujours tri% claire (Lecomte-Finiger & Yahyaoui, 
1989), mais tout le  monde s'accorde pour recomaltre la zone de transition sur la figure 86 @e, 
1979 ; Lecomte-Finiger, 1983 ; Mallawa, 1987 ; Lecomte-Finiger & Yahyaoui, 19 
Bahnsawy, 1990), le-ci est m8me visible pour des espkces voisines comme l'anguille amdricaine, 
nguilla rososfrata ( 
Finalement, les premieres  zones de l'otolithe sont les suivantes, en lumiere r6flechie sur fond  noir 
1. un primordium central, origine de la croissance de l'otolithe, opaque et souvent peu 
2. une  zone centrale hyaline, apparaissant sous la forme d'une  aire  circulaire ; 
3. un  anneau opaque fin ; 
4. un  anneau  hyalin  trks fin, fortement colorable par le bleu de toluidine, zone de transition. 
Toutes ces  zones  forment le nucleus, parties centrales de l'otolithe, correspondant h la phase larvaire 
et marine des anguilles. Cette interpretation a et6 confirm& par T.-W. Lee (corn. pers.) qui a 
travaille sur des otolithes de civelles  provenant du canal du Fumemorte  (Camargue)  et  des  marais du 
Domaine  de  Certes  (Arcachon,  Atlantique) 
visible car trks petit ; 
Un anneau opaque, d'epaisseur trks variable, fait suite au nucleus (zone 3 ,  confirmant  l'btalement 
de l'arrivk des civelles  dans le temps.  Selon  nos interpretations, cet  anneau opaque serait large chez 
les  individus arrives les premiers, qui  grandissent  pendant  toute  la periode printaniere fig. 86.b), et 
il est &oit  ou n'existe pas chez  ceux  qui arrivent a la fin du printemps ou  au debut de l'$td,  periode 
Figure 86 : Zones centrales de l'otolithe d'anguille en lumikre dfldchie sur fond noir. 1, primordium (peu 
visible) ; 2, centre hyalin ; 3, zone opaque fine ; 4, zone  hyaline  fine  ou  encore  zone  de  transition ; 5, zone 
opaque  variable. 1 +2+3 +4 = nucleus  (vie  en  milieu marin). Barre = 500pm. 
a. Exemple  d'otolithe  avec  une  zone 5 &roite. 
b. Exemple d'otolithe  avec  une  zone 5 large. 
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de dep6t hyalin mg. 86.a). Souvent,  parmi les anguilles qui  posskdent une zone 5 opaque et large, 
un anneau hyalin tri% fin est observe B l'interieur  de celle-ci.  Cet  anneau  ne  prend  pas la coloration 
et sa signification est pour l'instant inconnue ; il pourrait peut-&re correspondre B l'hiver passe pour 
des civelles a r r i v k  B l'automne. 
Pour l'ilge de la phase continentale, le dkompte des anneaux  opaques par analyse d'images 
commencera  aprks cette zone 5. Au premier anneau  compte par l'analyseur, date du debut de  l'et& 
les anguilles ont en fait des  ages  variables B cause de la periode de recrutement etal& : elles ont de 1 
an B 1 an et demi, avec une majorite d'individus h 1.5 ans. L'ilge donne ensuite pour chaque 
individu conservera aussi le decalage de temps de la periode de recrutement. 
L'ilge des anguilles dans les eaux continentales est tri% varie dans la litterature, ainsi que les 
structures B partir desquelles  les ann& sont compth  (tabl. 23). Des differences d'ordre 
chronologique ont certainement  lieu lors des comparaisons et il  faut  en tenir compte. Elles dependent 
du choix de  la date prise pour le repkre annuel, mais aussi de la prise en compte du dkalage en 
fonction de l'epoque d'arrivh. 
Tableau 23 : Dates  de  "naissance"  des  anguilles  en  milieu  continental  et  premikres  structures compth pour 
l'âge sur les otoliths en  lumière rdflkhie sur  fond  noir,  selon  diffdrents  auteurs. La zone 5 de  l'otolithe aprh 
le nucleus  est  considdrtk  comme  zone  opaque  1. 
AUTEUR@) DATE  DE "NAISSANCE" PREMIERE  ANN E STRUCTURES COMPTEES 
Ehrenbaum & al. (1914) avril-mai lère zone  hyaline zones  hyalines 
Frost (1945) mai lère zone  hyaline zones  hyalines 
Sinha & Jones (1967) ler mai 2ème  zone  opaque zones  hyalines 
Lee (1979a) avril lère zone  hyaline zones  opaques 
Lecomte-Finiger  (1983) ler octobre lère zone  hyaline zones  hyalines 
prhnte Ctude juin  2hme  zone  opaque  zones  opaques 
3. Lecture  automatique  de  I'âge n analyse  d'images 
A partir de l'ensemble des resultats sur l'apparition des anneaux de croissance (validation), l'origine 
de la croissance en  milieu  continental (date de "naissance") et les structures retenues @ics 
maximums des profils ou encore zones opaques), l'analyseur d'images a et6 programme pour estimer 
l'tlge des anguilles dans les  lagunes  mediterran&nnes. 
Le programme, developpe en langage C, sur les macros ("interpreter") du logiciel IBAS 2.0 de 
Kontron Bildanalyse (Cf 0 Premi2re  Partie II. 1.4. et annexes 3 et 4) permet de : 
. codifier chaque individu ; 
. utiliser les otolithes in toto en lumikre reflechie sur fond noir dans un bain d'klaircissant 
. positionner interactivement le nucleus ; 
. choisir interactivement  un axe de lecture de reference ; 
. rehausser la lisibilite des structures de l'otolithe ; 
(essence de romarin) ; 
. compter et mesurer  automatiquement  les  distances entre les  anneaux de croissance 
. dliminer les structures app enmt 21 la phase marine et la momdiade calcification ; 
(maximums  du profil) ; 
ur le detail des manipulations, voir les a~~~~~ 2 
3.1. Traitement  de  l'image 
Le but du traitement est d'ameliorer les contrastes entre les differentes zones de l'otolithe (Cf 
Prernidre Partie II. 1.2.). Dans le cas d'observations in toto des otolithes, il n'est  p 
"binarises" l'image d'origine, il cause d'une trop grade variabilit6 des intensit lumineuses entre 
les otolithes, et donc d'un seuillage difficile. L'extraction de 1'information se fait donc sur des 
niveaux de gris (Cf 5 Premi2re Partie II. 1.2.1.). Plusieurs problkmes doivent &re rtssolus avant 
d'extraire le profil @fig. 87) : 
1. ddterminer un contour prkis du bord de l'otolithe, qui, pour l'anguille9 est tri% fin, 
toujours hyalin (ne correspondant pas obligatoirement avec un anneau hyalin), et peu ainsi se 
confondre  facilement  avec le fond noir ; 
2. trouver precisdment  le  centre  du nucleus, de façon  constante, si l'on veut repeter 
l'operation plusieurs fois ; 
3. rktablir la pente  lumineuse dkroissante due & la croissance  de l'otolithe par couche 
successives, centrifuge mais  non  isomdtrique,  et a sa morphologie,  rendant le centre plus dense que 
le bord ; 
4. rehausser le contraste entre les anneaux  opaques  et  hyalins ; 
5. obtenir un profil brut lissd et possddant le moins d'artefacts possibles ; les artefacts sont 
souvent dos des irr6gularit& ou des fractures de calcification. 
~~~~~ 
7 : Image d'un otolithe  et de son profil avant et aprks  traitement. 
a. Image brute de I'otolithe  en ludkre réflkhie sur fond noir : son  contour  est peu prkis ; le centre 
m'est pas positionnt5 ; l e s  m e a u x  sont peu contrast&. 
b. Profil brut de I'otolithe sur le rayon centre-bord postdrieur : la pente du profil est dkroissante, 
rendant les meaux du bord peu  distincts ; la courbe est  trks irrégulikre et ps&de de nombreux 
artefacts. 
e. Image du m6me otolithe aprh traitement avec son contour et le rayon de lecture visibles en 
'overlay * . 
d. Profil de l'otolithe aprks  traitement  suivant le rayon de la  figure prtkklente. 
Les traitements successifs de l'image de base suivent la logique  de  ces  problkmes. 
1. Le contour  est visualise en surimpression sur  l'image ("overlay"), aprh des normalisations, 
un  seuillage-binarisation  et des procaures de  masquage binaire. 
2. Le centre de reference de  l'otolithe est choisi interactivement sur une  image trait& (filtrage 
des pentes  lumineuses) : l'operateur  trace, en surimpression, autant de diamktres qu'il le 
dQire dans la partie marine de I'otolithe (jusqu'h la zone de transition) ; la machine 
calcule ensuite  un  barycentre de tous ces segments de  droite et  affiche  en "overlay" le 
centre calcule. Lors d'une prochaine saisie de la mQme  image, le centre  se positionne 







3. L'effet dQ h la densite optique decroissante peut &re corrige de  manike  thbrique par une 
transformation logarithmique de la pente lumineuse de depart. En realite, nous avons 
applique une division d'images aprks un lissage fort, ce qui revient en pratique au 
meme. A la suite de ce traitement, un autre problkme apparait, qui provient d'un 
rehaussement  excessif de  la luminosite du bord de l'otolithe. Cet artefact sera elimine 
lors des traitements ulterieurs. 
4. Le contraste entre les zones est ameliore de façon simple par une succession de filtres de 
5. Enfin, l'image est lissQ assez fortement par des filtres de type "passe-bas"  pour  eliminer le 
type "Laplacien" et de normalisations. 
bruit. 
Finalement, h ce niveau, partir de  l'image  de 1aPgur-e 87.a et du profil brut mg. 87.b), on obtient 
celle de l'otolithe traite et de son profil Wg. 87, c  et  d). 
3.2. Extraction de l'information  et  interpretation 
L'extraction de l'information h partir de l'image trait& se fait interactivement en choisissant  un axe 
de lecture partant  du centre, positionne par l'analyseur, et finissant sur le bord de l'otolithe : pour 
standardiser les lectures, l'axe choisi est le plus grand  rayon sur l'axe antero-posterieur. Le profil du 
rayon de l'otolithe est trace : l'information est extraite  du profil issu de l'image traitee mg. 87.d). 
Le comptage des pics  maximum  du profil pour estimer l'fige tient compte Dg. 88) : 
. des structures de civelles ; 
. des pics surnumeraires ; 
. des artefacts dos h des fractures internes de I'otolithe ; 
. de la  luminosite  du bord. 
Le premier pic de densite lumineuse correspond h la premike zone opaque ddposde juste aprh 
l'arriv6e des civelles  (zone 5, Cf 0 precedent). I1 n'est pas compte pour determiner l'fige,  et tout ce 
qui est form6 avant appartient au passe marin des larves. Il est cependant utile pour mesurer la 
variabilite de formation de la zone opaque 5 plus ou moins large et pour avoir un repere fixe et 
precis de la premiere croissance en  milieu  continental. 
Ensuite, la recherche automatique de tous les maximum et les minimum du profil se fait par une 
detection des points d'inflexion de  la courbe : un  segment de droite, d'une longueur de 5 pixels, se 
deplace sur  le profil, et un  pic est compte chaque fois que la pente du  segment  change de signe. A la 
suite de cette &ape, des rkgles de decision vont retenir les pics maxima juges valides mg. 88), 
suivant : 
. l'espacement entre les pics ; un pic est elimine s'il est trop proche de son voisin ; 
. la  hauteur relative du pic, en valeur de niveau de gris, par rapport aux  minima qui 
l'entourent ; un pic est elimine si sa hauteur par rapport aux minima voisins est trop 
faible, ou  encore, si deux pics voisins sont trop proches, celui  qui possede la plus faible 
hauteur est eliminb ; 
. la position marginale  du pic ; le dernier pic, dQ au  rdtablissement de la pente lumineuse du 
profil, est systematiquement  elimin6 lorsque il se trouve trop proche du bord. 
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: Profil thdorique issu de l'image traite d'un otolithe : Blimination  des structures  artefactuelles p u r  
l'estimation de I'lge. Un certain  nombre  de pics sont Blixnin& (flêche simple &paisse) : 1, le  premier  anneau 
opaque aprh le nucleus ; 2, les artefacts  locaux de trop  faible  intensit6  lumineuse ; 3, les  pics wondaires au 
pics  principaux ; 4, le pic de r6fringence da BU bord. Des valeurs da distaplce "seuil" (double flêche Btroite) 
sont nkessaires p u r  l'extraction d'information  (choix des pics) et l'estimation de I'lge. 
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La retention d'un pic plut& qu'un autre s'est basbe sur la validation par le marquage vital, en 
retenant toujours les  larges ou  tri%  denses  anneaux  opaques de  l'otolithe : ce  travail sur les otolithes 
marques a permis entre autre de fixer les seuils de sdlection des pics mg. 88) 
Le  nombre de pics retenus  donne l'age  de  l'anguille et  les  distances entre les  pics  et le centre sur 
l'axe  sont enregistrh, ainsi  que la mesure du rayon de l'otolithe. Toutes  les  distances  en  pixels  sont 
converties directement en  distances rklles (mm) grace au programme de conversion  des khelles (Cf 
annexe 7). 
4. Conclusion 
Le programme de lecture automatique de l'age des anguilles h partir de leur otolithe, en analyse 
d'images, est maintenant operationnel : les principales &apes sont representees sur la figure 89. 
L'experimentateur qui entreprend des lectures avec  cet  outil  peut  ne  pas  connaître  les  principes de la 
lecture de l'age, car  toutes  les  instructions  necessaires  apparaissent h l'ecran, et il est oblige de les 
suivre pour que toutes  les  operations  soient  mendes h bien. De mQme, l'opdrateur n'est pas oblige de 
connaitre la biologie de l'anguille puisque les rkgles de decision ne lui appartiennent pas et sont 
g6rdes par la machine.  Cependant,  un  opdrateur entraîne peut prendre la dkision d'accepter ou de 
rejeter le resultat donne par la machine. L'ensemble des operations, de la prise  de  l'otolithe aprh 




EXTRACTION  DE 
L ' I ~ O R M A T I O N  
(AGE  ET MESURES) 
TEMPS DES OPERATIONS = 
- 
2.5 MN 
NUMERISATION - DE  L'IMAGE DE 
L'OTOLITHE 
POSITIONNEMENT  INTERACTIF 
* DU RAYON DE LECTURE 
APRES  TRAITEMENT 
Figure 89 : Principales étapes de la  lecture  automatique de l'âge des  anguilles,  par  num4risation de l'image de 
leur otolithe en analyse d'images. Remarque : la dernihre image donne l'image brute, l'image traitée et le 
profil ; sur le profil, l'anneau 1 correspond il l'anneau  opaque  p6rinucl&ire,  qui  n'est  pas pris en compte  pour 
l'âge ; l'âge est donc  égal h 2 ans. 
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H. Application  de  la  lecture  automatique ii des  populations  naturelles 
En utilisant la lecture des otolithes par analyse d'images, le but  est de verifier les rQultats sur les 
pkiodes  de formation des anneaux, dans deux  milieux voisins du site d'experimentation du 
marquage vital : le canal du Fumemorte en  Camargue et l'etang de Mauguio dans le Languedoc. La 
methode de lecture par analyse d'images sera definitivement valid& et optimisk en fonction des 
problemes rencontrQ. 
1. Matdriel  et  mdthodes 
Sur tous les otolithes echantillonnbs tous les quinzes jours h Mauguio (n= 1036) et dans le 
Fumemorte (n=588), pendant une ann& et demie  (Cf 0 1I.F. 1.1.1 .), le programme ddveloppe pour 
les lectures automatiques est applique. Toutes les mesures du rayon de l'otolithe et des distances 
entre les pics (anneaux  opaques)  sont  ainsi  obtenues. 
Pour l'ensemble des echantillons, plusieurs analyses ont et6 faites sur : 
. l'dvaluation des difficult& de lecture, sous forme d'un pourcentage d'otolithes jug& 
subjectivement par un mQme operateur difficiles h lire sans l'aide  de la machine,  ou illisibles pour la 
machine (le nombre d'illisibles &ant compris dans celui des difficiles) ; 
. l'evolution de la distance marginale  (M)  en fonction du  temps,  qui correspond h la distance 
entre le dernier pic lu en analyse d'images et le bord de  l'otolithe ; 
. l'evolution de la distance marginale relative (MR) au cours du temps, qui est calculee en 
faisant le rapport entre la distance marginale  (M) et la distance entre les deux dernieres structures 
annuelles (pics) sur l'otolithe ; on espkre ainsi compenser d'eventuelles differences de croissance 
entre les groupes d'age, dont on sait par ailleurs qu'ils ont des vitesses inkgales, pour travailler sur 
un echantillon plus grand ; 
. l'estimation de la variabilite des mesures de distances marginales. 
La  methode de lecture automatique de  l'age sera definitivement valid& si la sequence d'apparition 
des pics des profils (anneaux)  tend vers une chronologie annuelle. 
2. Résultats 
Le premier rQultat est que la lecture des otolithes d'anguilles provenant de milieux differents 
demande une adaptation specifique des traitements d'images en fonction de chaque biotope : il n'a 
pas et6 possible d'utiliser le mQme programme pour lire les otolithes des anguilles provenant de 
l'etang de Mauguio (lagune saumatre) et de celles  venant  du  canal  du Fumemorte (canal oligohalin). 
Les  modifications du traitement decoulent des deux  6cotypes rencontres : les otolithes de Mauguio 
sont de type "eau saurnatitre" et ceux  du  Fumemorte sont de type "eau  douce'' (Panfili & al., 1990). 
la difference essentielle se situe au  niveau de la largeur des anneaux de croissance, dtroits pour le 
Fumemorte et larges pour Mauguio. L'elimination des pics, juges comme artefacts sur le profil des 
otolithes mg. 88), ne pourra pas repondre aux  mQmes criteres : en particulier, la distance minimale 
au delh de laquelle deux pics voisins sont acceptes doit &re plus grande pour les otolithes de 
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Mauguio. Des essais preliminaires ont aid6 h choisir les seuils de rejet entre les  pics et les 
modiflcations  du traitement de l'image (annexes 3 et 4) : il existe donc a l'heure actuelle 2 
programmes de lecture des otoliths d' ille, l'un pour le type "Iagune" et l'autre p u r  le type 
"cours d'eau'" 
2.1. Etang de Mauguio 
ifficultds de lecture des otolithes 
Les otolithes des anguilles de l'&mg  de Mauguio goss ent g6n6ralement des anneaux opaques et 
hyalins larges ($8. 90.a). Cepend , il apprait des otolithes B m 
058. 90.b), ou bien des otolithes dont l'opacite diffuse rend les anneaux peu distincts les uns par 
rapport aux autres (jig. 90.c). Ces deux derniers types ont 6t6 Blimines par l'operateur lors des 
lectures : ce choix &ait subjectif9 mais chaque fois, un essai pr able de lecture sur l'analyseur 
d6cidait de l'6limination ou  non de I'otolithe. 
Le premier anneau opaque, p&inucl$aire, a une largeur variable (Cf 0 II.G.2.), mais il est large 
pour la majorit6  des otolithes. Dans ce cas, la zone opaque n'est jamais uniforme, elle se prkente 
toujours comme une apposition de plusieurs couches opaques, s par de trbs fines zones 
hyalines : plus  g6n6ralementY on  trouve une zone hyaline fine au sein de la zone opaque, et elle ne se 
colore que difficilement avec le bleu de toluidine. La signification de cet anneau hyalin n'est pas 
claire, il peut correspondre 2 des perturbations dans la periode de croissance printanikre des 
anguillettes. 
La refringence du bord de l'otolithe, due au traitement d'image, est delicate 2 6liminer. Il est 
difficile de programmer une distance minimale entre le dernier pic du profil et le bord, au del2 de 
laquelle ce pic sera accept$ comme anneau de croissance "r el". %'$cartement  moyen d'un anneau 
avec le bord est de 29 pixels (&cart-type= 14.5), alors que celui entre l'artefact (refringence) et le 
bord est de 13 pixels (ecart-type=3.0), ils sont donc bien separ&, mais un certain chevauchement 
des distributions existe . 91). Ce dernier decoule des periodes de formation des anneaux opaques 
sur le bord  des otolithes, oh l'anneau en  cours d'apparition se confond  avec la refringence 
marginale. Finalement, il a dt6 d6cidB de choisir un seuil de 15 pixels : tous les pics en de@ de cette 
valeur sont elimin&. 
Pami tsus l e s  otsliekes des mguilies de l'6tmg de Mauguis, 2.4% sont du type "cours d'eau'', 
30.8% sont juges par l'op6rateur diffkiles a lire avant leur passage h l'analyseur, dont 10.7% 
totalement illisibles : l'am6lioration apport& par l'analyse d'images est donc de 20.1 %. La lisibilite 
des otolithes depend surtout de l'opacitd g6nbale qui  rend la distinction des anneaux plus ou  moins 
bonne : l'otolithe est en effet rejet6 si ses anneaux sont mal definis. Le pourcentage d'otolithes 
"difficiles" a interpreter ne &pend pas du sexe des individus, et reprdsente environ 20% de  chaque 
categoric sexuelle ; le pourcentage "d'illisible"' est plus important chez les indifferencies et les 
femelles (13 et 11 %) que chez les maes (5%) (tabl. 24). 
La lisibilite des otolithes n'est pas influencQ par la taille individuelle puisque la distribution des 




Figure 90 : Diff6rents types d'otolithes rencontrds parmi les anguilles de 1'6tang de Mauguio, observb en 
lumihre r6flkhie sur  fond  noir.  Barre = 500 Pm. 
a. Type  "lagune" à anneaux larges, le plus  commun  (anguille  de 61.0 cm). 
b. Type  "cours  d'eau" à anneaux Btroits  (anguille  de 51.6 cm). 













(fig. 922) : le pourcentage d'illisibles est proportionnellement I6gbrernent plus important vers les 




378  171 167 716 
98 56 55 209 
72 12 27 111 
TOTAL, 548  239  249  1036 
L'6volution du pourcentage d'otolithes difficiles a lire en fonction du temps ne permet pas de 
conclure sur une 6ventuelle p6riodicit6 du phenomi?ne (fig. 92.b) : un plus faible pourcentage 
s'observe les deux annees en juillet, mais l'6volution pendant les  printemps $9 et 96 est oppos&. 
Le critkre de lisibilite des otolithes est tout 2 fait subjectif, bien qu'il soit aid6 par le traitement de 
l'image, mais ill a ette jug6 par le meme  opdrateur, et 1'011 peut  supposer qu'il est constant pour tous 
les individus. Finalement, aucun  6chantillonnage particulier ne pourra amdliorer le pourcentage de 
lisibilit6 des otolithes d'anguilles. Ce problkme est un facteur intrinshue 2 la population de 
Mauguio, qui ne semble pas &re modifie par des changements physiologiques dans la vie des 
individus (sexudit6). Pour la suite de la  validation, seuls les otolithes ne prbentant pas de difficult& 
d'interprdtation ont ette utilises. 
2.1.2. Validation  par  la  distance  marginale 
Cette m6thode de validation des hypothheses sur la sNuence d'apparition des anneaux doit &re 
avec pr6cautions9 car les distances entre les marques de croissance sur les otolithes 6voluent 
age des individus, la croissance diminuant avec les m n h .  Comme pour I'dvolution du 
pourcentage de bord opaques et hyalins, les informations sur les distances marginales ne peuvent pas 
avec des pas de temps trop courts (quinzaine), 2 cause de la grande variabilit6. 
L'evolution de la distance marginale, distance entre le dernier pic  en  analyse d'images et le bord, 
dans le temps (fig. 93) indique un point minimal en mai 90, et  peut-&e  un autre, une ann& avant, 
en avril 89. L'evolution de cette distance en fonction des mois (fig. 93.a) montre un minimum 
supplementaire bien marque en octobre 89 et une tendance semblable l'ann& suivante au debut de 
l'automne, ce minimum est masque lorsque l'on regroupe les d o n n h  par bimestre mg 93.b). 
Comme pour l'apparition de l'opacitd au  bord des otolithes, l'observation des rbultats par bimestre 
lisse fortement l'information. Par manque de donn&  mensuelles, il n'a pas et6 possible d'obtenir 
des resultats pour chaque classe d'anneaux, mais seulement pour les deux premieres. La tendance 
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maintien stable des valeurs pendant les mois d'hiver et 3 une forte diminution au printemps. 
Quelques remarques sont ajout 
(1) au cours du temps, les distances magindes absolues sont toujours supdrieures chez les 
ins ag& (I  m e a u  opaque par rapport B 2 m a u x  opaques), mais la 
upe toutes les classes d'anneaux wit  de  prh celles des classes les plus 
ctifs de celles-ci sont majoritaires ; 
(2) les gh6nomknes  peuvent &e d 
(3) le minimum d'octobre corr 
population au moins9 suivie d'un retour 3 une marge large ; 
olutiom en fonction du  mois  ou du bimestre sont proches ; 
ition d'un anneau opaque est difflcile h juger  se d'images et il faut une 
distance minimale  (environ 20 pixels) pour que 1' soit "visible" ; la notion 
d'anneau marginal est plus  complexe  en imagerie puisque la formation d'une  spacite au 
bord entraine toujours l'apparition d'un pic, mais on n'est pas stlr d'ettre  au  maximum 
d'intensite lumineuse de l'anneau. 
Finalement, l'anneau opaque s'&oigne du bord  pendant les mois d'&te, oh une zone hyaline est mise 
en place, et il se forme pendant le printemps. Pour une partie de la population, la formation 
automnale d'une zone opaque n'est pas  exclue. 
La distance marginale est trks variable, mais sa variabilite subit elle aussi  un cycle qui semble m u e l  
mg. 93.c) : le coefficient de variation de la distance marginale diminue 2 la  meme periode les deux 
a n n k s ,  en 6t6, et il augmente plut& au printemps. L'apparition de l'anneau opaque au printemps 
s'accompagne d'une forte variabilite, comme l'indique la $gun  93.c, avec un certain dkalage, 
chaque ann&. Le coefficient de variation augmente aussi B l'approche de l'automne, lorsqu'un 
certain nombre d'individus commencent il former leur zone opaque. 
Le calcul du pourcentage relatif de la  marge (MW), rapport entre la distance marginale et la distance 
entre les deux pics prhklents, au cours du temps permet de s'affranchir des problkmes das la 
diff6rence de croissance entre les classes d'age et de raisonner sur l'ensemble de la population 
(fig. 94). Comme pour les parametres de validation &di& pr6caemment (bords 
opaques et hyalins, distance marginale M), l'aspect cyclique est masque par les variations inter- 
annuelles des valeurs. Mais une augmentation de ce pourcentage se retrouve les deux 
la periode estivale, avec u stabilisation en automne et une d$croissance printanikre 
coefficient de variation de W est  minimum  les  deux annnkes pour les mois  du  &but 
varie pas beaucoup pendant les mois d'hiver ( f ig .  94.b). 
Les rhultats ipport6s par la distance marginale ou par le pourcentage de la marge coïncident : 
l'augmentation de leurs valeurs pendant les mois d'et6 presume d'une formation estivale de  la zone 
hyaline, alors que la zone opaque est depos6e  pendant le printemps ; il semble aussi qu'une partie de 
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Figure 94 : Evolution  du  pourcentage  de  la  marge  relative  (MR) (a) et  de son coefficient  de  variation (b) au 
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2.2. Canal  du  Fumemorte 
2.2.1. Difficult& de lecture des otolithes 
Plusieurs types d'otolithes sont rencontrb parmi  les  anguilles capturh  dans le canal  du  Fumemorte 
: les otolithes du type "lagune" a anneaux larges ne reprdsentent que 24.3% de l'ensemble @g. 
95.b), ceux de type "cours d'eau'' a anneaux etroits sont les plus  nombreux  avec 42.3% @g. 95.a), 
et l'on trouve 9.6%  de types "mixtes" a anneaux plus ou moins larges mg. 95.c) et 23.8%  de cas 
"intermckliaires" nondefinis, dont les anneaux ne peuvent &re class& dans une categoric bien 
etablie. Tous ces  cas de figures sont  bvidemment  lids  aux  choix subjectif du lecteur, mais  denotent 
bien  une  het6rog6neitb  pour les structures de croissance de ce  milieu. De plus l'aspect des  anneaux 
est differents selon les otolithes : pour ceux du type "cours d'eau", les anneaux opaques donnent 
plus  souvent l'impression d'etre doubles. Aprb ces  observations, la lecture  des otolithes en analyse 
d'images  s'est heurt& au problkme de standardisation  des  traitements  (Cf 0 II.G.3.2.) : on comprend 
facilement  que  les  valeurs-seuils  (du filtrage des  images,  du  choix des pics etc.. .) ne  peuvent  pas  &re 
identiques  pour  les diffbrents types d'otolithes. Ceci  nous a conduit a revoir le programme de base 
pour le traitement des otolithes de Mauguio, et 2 y apporter des modifications, pour obtenir la 
lecture automatique  des otolithes du  Fumemorte (annexe 4). 
Le premier anneau  opaque perinuclhire posskde  une largeur variable (Cf 0 II.G.2.), mais 
contrairement h Mauguio,  il n'est generalement  pas tris large. Les premieres zones de croissance, 
qui font suite au nucleus,  sont  souvent  assez  complexes : elles  sont plus ou  moins diffuses, et un ou 
deux  anneaux  opaques etroits, s6parb du  nucleus,  sont  faiblement  marques ; la signification de ces- 
derniers est encore inconnue  et  ils n'ont pas  et6 comptabilisb dans l'etude de l'fige. 
La refringence du  bord  de l'otolithe est  encore  plus  delicate h eliminer que pour l'dtang de Mauguio. 
L'6cartement moyen d'un  'Writable" anneau  par  apport  au  bord  est de 16.2  pixels (&art- 
type=9.1), alors que celui d'un artefact est de  9.5 pixels (kart-type= l S ) ,  mais les distributions 
sont etroitement m&%s dans les premieres classes de pixels mg. 96). I1 est d'autant plus difficile 
d'eliminer l'anneau de r6fringence du bord que l'otolithe est de type "cours d'eau'', avec des 
anneaux  marginaux  btroits.  Pour la programmation  de  la  determination automatique de l'fige, le seuil 
de  10 pixels a 6t6 choisi. 
Dans le canal  du  Fumemorte,  la  moitie  des otolithes est difficile lire (48.8%) et  parmi  ces derniers 
3 1.6% ne  sont  pas lisibles en analyse d'images (fabl. 25) : le gain de lectures apporte par l'analyse 
d'images est  donc de  17.2%. Contrairement a Mauguio,  les  pourcentages de difficult6 de lecture ne 
sont pas comparables entre les stades sexuels : 33.9% des otolithes d'individus indiffbrencies sont 
"difficiles", 44.2% de ceux des maes et 53.5% de ceux des femelles ; il y a donc aussi une 
augmentation  avec  la taille, puisque les individus  les  plus grands sont toujours des femelles. I1 est 
interessant de noter  que  les otolithes illisibles sont en proportions egales pour les indifferencih et 
les maes (23.1 et 25.6%), mais sont plus nombreux pour les femelles (34.7%). L'observation des 
distributions des tailles des  anguilles  ayant  des  otolithes interpretables ou non  va  dans le meme sens 
que l'observation sur les stades sexuels mg. 97.a) : l'illisibilite des otolithes est d6calQ vers les 
tailles d'anguilles les plus grandes. La lecture des  otolithes en analyse d'images  n'est plus  possible 
pour les individus depassant les 60cm, sous peine d'obtenir des rhultats errones, a cause de 





86 24 197 361 
13 8 $0 161 
28 11 147 186 
TOTAL 121 43 424 588 
En  ce  qui concerne les "t?cotypes" d'otolithes, 51.2% de ceux qui sont jug& difficiles 21 interpreter 
sont du type "cours d'eau'' (et 12.2% "intermtkliaire"), alors que seulement 10.8% sont de type 
"lagune". A l'intdrieur de chaque ecotype, 59% des otolithes de '*cours d'eau" et 62.5% de type 
interm$diaire sont difficiles lire, contre seulement 27.7 de ceux du type "lagune". I1 
une difference  marquee entre ces divers ecotypes, la lisibilitb d'ensemble &ant bien meilleure pour 
les ecotypes lagunaires. Le pourcentage d'otolithes difficiles lire n'evolue pas regulikrement dans 
le temps, meme si l'on observe des periodes où les valeurs sont plus faibles (fig. 97.b). Ces 
dernieres se situeraient plut& aux dentours des mois d'&te, avec aussi des exceptions (mois de 
fevrier 89). 
Finalement, les possibilit6s de lecture des otolithes du  canal  du  Fumemorte dependent 
essentiellement  de  deux facteurs : l'dcotype de  l'otolithe,  les otolithes de  "cours  d'eau" &ant souvent 
moins lisibles, et la taille individuelle,  les  individus de grande taille, plut&  des  femelles, ayant des 
otolithes difficiles 2 lire compte  tenu de leur  opacit6. Le probleme est  de savoir s'il faut discriminer 
les  diff6rent.s  types d'otolithes et s'il faut les traiter diff6remment : mais  &ant  donnB  que  les poissons 
ont 6t6 captures dans un  mQme  milieu,  aucune sbparatisn n'a et6 faite dans  ce  sens ; les  aspects de 
saentarisation des individus et des mouvements dans le Fumemorte ne sont pas connus. La seule 
modification rhlle qui a et6 apportde, l'a et6 au niveau du traitement de l'image, et seuls les 
otolithes intepretables ont 6t6 utilisds. 
2.2.2. Validation par la distance marginale 
L'etude de ce parametre s'est revblde t rh  difficile, i# cause de faibles effectifs pour les classes 
d'anneaux et  pour  les periodes, et d'une t rh  forte variabilite. L'evolution de la distance marginale 
pour 3 classes d'Age (otolithes ayant jusqu'g 3 anneaux  opaques)  rend  compte  de  cette hettCrogenn6ite 
temporelle Vg. 9 8 4 .  La distance marginale est plus grande pour les individus ayant un petit 
nombre d'anneaux, et elle est  maximale  en  novembre ; il n'est par contre pas possible de trouver une 
periode identique chaque annee, où elle est minimale. 
t 
L'evolution bimestrielle de la distance marginale pour tous  les otolithes doit  &re etudih avec toutes 
les reserves mentionnees prkddemment et elle  indique certaines tendances (fig. 98.b) : elle est stable 
pour la plupart des mois de l'annde et semble subir une variation localisee dans le temps. Elle 
b 
C 
Figure 95 : Différents types d'otolithes rencontrés  parmi  les  anguilles  du  Fumemorte.  Barre = 500pm. 
a. Type  "cours d'eau" à anneaux  étroits, le plus commun (anguille de 49.8 cm). 
b. Type  "lagune"  (anguille de 52.6 cm). 
c. Type  "mixte"  (anguille de 55.5 cm). 
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augmente B partir du  milieu de  l'et6 et jusqu'h la fin de l'ann&, et diminue pendant la fin de  l'hiver. 
Sa variabilite, sous forme d'ecart-type (fig. 98.b), reste toujours dans des valeurs trks elevdes, et 
montre le peu de fiabilite que l'on peut accorder 2t son interprhtion. 
La croissance de l'otolithe serait relativement  localis& dans le temps, ce qui semble confirm6 par 
l'evolution du pourcentage de  la marge dans le temps (fis. 98.c). L'dloignement brutal de l'anneau 
opaque du bord B la fin de l'et6 fait suite B une longue p6riode printanibre assez stable. Le 
pourcentage de  la marge diminue rapidement  la fin de l'hiver. 
Toutes les observations sur la marge des otolithes conduisent au mi3mes rkultats, et font apparaître 
une zone opaque B la fin de l'hiver (diminution de la distance marginale) et une zone hyaline B la fin 
de  l'et6 (augmentation de la distance). Pendant le reste de I'm&, il existe peu d'evolution, avec 
seulement un accroissement printanier modeste. 
La validation des structures de croissance sur les otolithes des anguilles du  canal  du Fumemorte a 
pose quelques  problkmes B cause de : 
1. un pourcentage important d'otolithes difficilement interpretables lie aux  grandes tailles des 
2. une diversite dans les types d'otolithes rencontres, et donc dans l'apparence des structures 
3. des echantillons  relativement  faibles B certains moments de  l'am& ; 
4. un assez grand nombre de classes d'iige et une faible representation de celles qui sont 
5. une forte variabilite des parambtres etudies. 
individus collect& ; 
de croissance, donc une heterog6n6ite interindividuelle ; 
jeunes (Cf Q II.H.1.3.) ; 
3. Discussion 
De nombreuses differences separent les deux milieux dtudib pour la validation. Les dificultes 
d'interpretation des otolithes sont plus importantes pour le Fumemorte que pour Mauguio, et ceci 
semble lie B la fois aux conditions environnementales et B la structure des populations. Les 
difficult& sont accrues chez les individus de grande taille, dont les otolithes sont plus opacifi&, et 
par la presence de plusieurs "types" d'otolithes, eau douce ou lagune, avec tous les intermaiaires 
possibles. Cette dernibre notion est relativement recente (Panfili & al., 1990 ; Mounaix, 1991) et 
l'on peut employer le terme "Bcotype" pour la caracteriser. I1 est parfois tri% difficile de separer 
categoriquement  les  ecotypes, et si des milieux  suffisament stratifib permettent de  le faire, comme 
c'est le cas pour le bassin de la Vilaine (Mounaix, 1991), d'autres sont plus ambigus, comme le 
Fumemorte. La presence dans ce dernier milieu de plusieurs "ecotypes", dans des proportions non 
negligeables, est expliquee par le rbeau hydrographique du canal : il se jette dans l'etang du 
Vaccarks, plus grande lagune de Camargue, qui laisse donc l'accks au  milieu lagunaire ; les 
pompages d'eau dans le RhGne, pour  alimenter les nombreuses rizibres camarguaises  et leurs 
canaux, pourraient permettre le transfert direct d'anguilles provenant de cours d'eau. I1 est tri3 
difficile de juger des migrations possibles des anguilles entre ces divers biotopes, et aucune 
experience n'a et6 menee dans ce sens, mais la presence d'otolithes dont le type n'est pas  vraiment 
defini laisse supposer que des echanges  peuvent avoir lieu. Ces classements  en "ecotypes", fonction 














ambiguitQ peuvent subsister (Fumemorte). Indirectement, la notion d'kotype est soutenue par les 
observations de Fontenelle (1991), pour des milieux et des lattitudes 6tudiQ sur une grande khelle, 
qui trouve une gradation des relations taille-age etroitement lit% aux  milieux et aux lattitudes. 
Les difficult& de lecture sont  universellement  prQentes dans les etudes de I'Age, meme si elles ne 
sont pas toujours mentionnk, et pour l'anguille, certains auteurs en donnent les proportions par 
rapport a l'ensemble de leurs lectures. Encore une fois, les rhultats sont extremement variables en 
fonction des milieux  BchantillonnQ, et des saisons de capture. Pour citer quelques  exemples, Sinha 
& Jones (1967) rencontrent 42% d'otolithes illisibles dans des eaux douces de Grande Bretagne, 
Moriarty (1975) 1 1 a 77% e; Poole (1991) 1.2% selon les rivikres irlandaises, Vollestad (1985) 
environ 12% suivant les  methodes de lecture, Ximenb (1986) de O a 47% en fonction des saisons 
pour des lagunes mediterran&nnes,  Aprahamian (1987) 42% pour des eaux douces anglaises. 
Nagiec & Bahnsawy (1990) estiment que 13.5% d'otolithes sont difficiles lire sur un petit 
Bchantillon d'un lac polonais, mais trouvent 51.4% de differences lorsqu'ils repktent deux fois la 
lecture. Nos resultats sont de 31% a Mauguio et 49% dans le Fumemorte. L'analyse d'images 
permet d'ameliorer les lectures d'environ 20%. 
Les rhultats de validation obtenus en observant la marge des otolithes en analyse d'images 
coïncident  assez  etroitement  avec  eux obtenus pour le marquage vital. Ceci justifie donc 
l'utilisation d'un tel outil pour l'estimation de  l'age. 
La croissance des otolithes peut &re visualisee indirectement sur les graphiques de l'evolution de  la 
distance marginale ou  du pourcentage de celle-ci,  mais doit &re interpret& avec precaution a cause 
des differences entre les classes d'bge. A cause des fortes relations entre les tailles individuelles des 
anguilles et celles de leurs otolithes (Cf 0 11.1.2.1 .), la croissance au  niveau des otolithes peut &e 
interprettee  comme une croissance corporelle des animaux. Les rQultats sont differents entre l'btang 
de Mauguio et le canal  du Fumemorte : les variations de la distance marginale sont trks localish 
dans le temps pour le Fumemorte, et les valeurs n'evoluent que pendant l'et6 et au debut du 
printemps ; pour Mauguio, la croissance est stable uniquement  pendant les mois d'hiver,  et 
augmente rapidement au printemps, comme l'observent Fernandez-Delgado & al. (1989). La 
difference de croissance entre les deux  milieux sera 6tudi&  en  detail ulterieurement. 
.. 
La methode de determination automatique de l'age par analyse d'images est  maintenant  valid&  et 
fiable pour les milieux lagunaires mediterrankns. 
En ce qui concerne les milieux dulçaquicoles, l'utilisation de l'analyseur, qui fait appel a une 
programmation specifique, parait justifiable, tout en prenant en compte les differents ecotypes des 
otolithes. On peut par exemple juger "illisibles" les otolithes proches du type "lagune", ou alors 
appliquer des traitements differents en fonction des ecotypes : il reste tout de meme  un probkme  de 
subjectivite pour definir les differents types,  car  tous les intermediaires peuvent coexister. 
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4. Conclusions  sur  l'automatisation de la lecture des otolithes entiers 
La progrmat ion  d'une lecture "automatique" des otolith= d'mguill en malyse d'im 
soulev6 des probl$mes au  niveau : 
- de la reconnaissance et de la discrimination des zones 21 interpreter ; 
- des artefacts apport& par le traitement de l'image ; 
- des diffdrences visibles entre plusieurs populations. 
Ce dernier point semble le plus important, et il a toujours prendre 
obtenus pour d'autres populations d'origines v . Ici, seules les d 
milieux ont ette prises en compte sous une m%me region climatique, mais lors de manipulations 
ultdrieures, il faudra ajouter les effets de la latitude, qui loin d'%tre n6glige;ibles  (Fontenelle, 
1991). Pour la lecture automatique, une preparation s 
n6cessaire au  niveau de chaque  population.  Maintenant, 1'0 &re test$ sur d'autres 
populations d'origines differentes. 
L'utilisation de l'analyse d'images pour lire les otolithes d'anguille  s'est revdl6e  &re  une  methode 
ayant un avantage pratique puisque l'on travaille sur les otolithes entiers, et prhentant  de bonnes 
performances. Sur un  dchantillon de 136 individus (otolithes), la dur& des lectures par une personne 
exercQ a ette estimk. Il faut entre 2.5 et 3 minutes pour accomplir l'ensemble des operations : 
deballer un otolithe, le positionner sous le macroscope  et la camdra, acquerir l'image, positionner 
interactivement  les axes, traiter l'image et sortir les r6sultats  (age  et mesures des differentes 
distances) sur imprimante  (ou sur disquette) ; la moyenne  &ant de 2 minutes  et 36 secondes. Un  tel 
outil  permet  donc  une  importante prise de donnees,  sans  prdparation prQlable, en  un  temps 
relativement faible. 
Lors de la lecture automatique, le traitement de  l'image et de l'information s'affranchissent de toute 
subjectivite humaine : ceci  est d'ailleurs souvent mis  en  avant  pour  inciter h utiliser de tels outils. 
Cependant, l'op6rateur peut  aussi intervenir sur la machine  en d6cidant d'accepter ou de refuser les 
r6sultats : les otolithes sont dors classds  dans la cat6gorie des "illisibles". Comme la prQence de cas 
difficiles est toujours une vdritd lors des lectures de l'iige des poissons partir de leurs pikes 
calcifibes, I'exp6rimentateur devra &re relativement vigilent a I'dgard des dbcisions de l'analyseur 
d'images. 
Quelques  problbmes  subsistent  dans le ddveloppement de notre outil : 
- Les otolithes des grosses anguilles, depassant les 55 ou 60 cm, ne sont pas directement 
lisibles en analyse d'images car leur opacitb globale est devenue trop importante, 
masquant  les  contrastes entre les anneaux  et  ne  permettant  pas de les observer en  entier. 
Dans notre dtude, ils ont 6t6 presque systematiquement dimines. Dans le cas o i ~  leur 
etude est obligatoire, une solution simple serait de les poncer  lbgbrement sur leur face 
proximale  (convexe),  pour  amdliorer  les  contrastes  et permettre leur lecture par 
l'analyseur. 
- Le contour des trbs petits otolithes (anguilles < 15cm) n'est souvent pas determine avec 
precision, car ils ressortent  assez mal  du  fond  noir  sur  lequel ils sont pos&. L'une des 
solutions serait d'augmenter la puissance de l'dclairage (ce  qui n'est pas necessaire dans 
la plupart des cas). Ceci n'a cependant pas d'incidence sur la lecture du rayon de 
I'otolithe, la determination de l'Age et la prise de mesures. 
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- Sur  l'axe  de lecture principal (rayon antero-posterieur), des irregularit6s de calcification de 
l'otolithe peuvent  &re rencontrees. Si l'opdrateur desire  faire  des mesures standardish 
des anneaux, il est oblige de classer l'otolithe dans la categorie des illisibles. Par 
contre, s'il desire seulement obtenir les d o n n h  en terme d'lge, il est toujours a m6me 
de choisir un autre axe de lecture qui lui semblerait meilleur. 
- L'outil n'a pas et6 optimise au niveau des performances en temps : on a  en  effet utilise le 
langage "interpreter" d'un logiciel existant (Cf Premi2re Partie 0 II. 1.4.), dont les 
temps de calculs sont relativement longs. En fait, moyennant quelques amenagements, 
on pourrait se permettre de travailler en "temps reel", mais cette voie est surtout valable 
dans le cas de developpements industriels. 
Finalement, l'outil est utilisable par n'importe quel operateur, qu'il soit spkialiste  de la croissance 
des poissons ou  non, qu'il connaisse la  biologie de l'anguille ou non, qu'il ait des  notions avanch  
en informatique ou non.  Cependant, 2 cause des  problbmes  mentionnes  precedemment,  en particulier 
pour les otolithes "difficiles", il est preferable que l'expkrimentateur connaisse un minimum les 
rbgles de decisions de la lecture : il peut ainsi juger les resultats de la machine. Un  manuel sommaire 
d'utilisation est 2 sa disposition, indiquant aussi les principales erreurs auxquelles il peut avoir 2 
faire face (annexe 2). 
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I. Quelques aspects de  la croissance 
La croissance est un phenomkne difficile B apprehender B partir des simples observations tailles 
observees - Age des anguilles, car  les d o n n h  doivent  &re prises rigoureusement pour permettre les 
comparaisons.  En particulier, l'echantillonnage dans la population naturelle peut Qtre biaise par de 
nombreux  facteurs : on peut citer, les  engins de pQches utilises, qui dans notre cas  selectionnent  les 
individus B partir d'une certaine taille, mais  aussi  la periode de capture, si les  poissons se trouvent 
en fin de saison de croissance ou non. L'echantillonnage dans le milieu a son  importance  dans le 
sens oh il  peut apporter de nombreux  biais  aux  calculs de la croissance B partir de d o n n h  
observdes,  qui  est un phenomkne difficile B apprehender. Ces  biais  concernent d'abord la 
reprQentativit6 de l'echantillon dont on dispose par suite de la selectivite des engins de p&he 
utilises, particulikrement pour l'anguille (Bach  1985 ; Ximen&, 1986). 
Le retrocalcul des tailles corporelles chaque Age est alors une  methode  peu  influencde par tous  les 
problkmes mentionnes ci-dessus, elle ne depend pas vraiment de la façon d'khantillonner et les 
echantillons  mQme  assez rauits suffisent. Elle a cependant elle aussi ses contraintes,  et l'apparition 
de phenomknes tels que celui mentionne  par Lee (in Francis, l W ) ,  pour ne  citer  que le plus connu, 
n'est pas sans  effet sur les comparaisons  de  croissance. Le droit  d'utiliser les  formules  de  retrocalcul 
B partir de mesures prises sur les  otolithes  est  encore discute (Campana,  1989). 
1. Mat6riel  et m6thodes 
1.1. R6trocalcul 
La methode de retrocalcul suppose que l'on ait choisi sur les otolithes un critkre d'lge, fiable et 
constant,  et  que l'on  dispose de marques de croissance  dont on connait la chronologie precise sur les 
otolithes.  Ces  donnees de base  sont  connues  et  mQme utilisables en analyse d'images. Les 
discussions au sujet des equations de retrocalcul  sont toujours d'actualitd (voir Francis, 1990,  pour 
revue ; Cf 5 PremiLre Partie IV.2.2.). Nous avons choisi d'utiliser la formule developp6e par 
Whitney & Carlander (1956, in Francis, 1990) et pr6conis6e par Francis (1990), qui se base sur 
l'hypothhe de proportionnalite des  tailles  individuelles  et des accroissements de  l'otolithe au cours 
du  temps. 
La premikre &ape consiste B calculer une relation liant la taille du poisson B celle de son 
otolithe, en faisant la  regression (1) de la taille (LT en  cm) sur le rayon de  l'otolithe (R 
en mm). Nous choisirons le modele, lineaire ou  non,  qui s'ajuste  le mieux  aux d o n n h .  
Ensuite, la longueur 21 1'Age i @Ti)  peut Qtre calcul&, si  l'on connait  la taille du poisson B la 
capture (LT,), le rayon de  l'otolithe B la capture PC), et le rayon de  l'otolithe l'lge i 
mesure sur la ikme  marque  de  croissance lue (Ri) .  
Si le modkle  de regression (1) qui s'ajuste  le mieux  est linQire : 
(1) LT = a + bR (a et b sont des constantes) 
La  formule  de  rdtrocalcul  est alors : 
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Les relations taille du poisson - taille de l'otolithe ont dt p u r  trois milieux pris en compte 
dans notre etude : l'etang des Garcines, le canal  du Fumemorte et l'6tang de Mauguio. Les mesures 
ont 6t6 prises en analyse d'images sur les otolithes (Cf 0 our chaque site, le modkle de 
rkgression qui s'ajuste le mieux est dtabli, et les mod compar$s entre eux par une 
COV. On met ainsi en evidence les d lattions. Si elles existent, les 
ions  permettant le rktrocalcul de la crois es B chaque population. 
Lors des expdrimentations de validation dans les Garcines, les anguilles ont toutes et6 marquk  
individuellement par la tdtracycline (Cf 8 1I.E. 1 .). A leur capture, aprh avoir rep&$ la date de leur 
marquage (grace aux marques externes), on dispose de d o n n h  individuelles sur la croissance de 
l'otolithe : 
. l'anguille est marquee B la date et alors, le rayon de son otolithe a  la valeur % ; 
. l'anguille est recapturtk h la date tc, le rayon de son otolithe est alors Rc ; h cette date, on 
peut connaître rdtrospectivement Q, puisque la marque fluorescente de tdtracycline s'est d6pos 
cet endroit au  moment 4s. 
La croissance de l'otolithe pendant le temps e, - to est dgale B W, - Q. i la relation entre la taille du 
poisson et celle de son otolithe a 6td &ablie  par ailleurs, on peut calculer la croissance en longueur 
des individus  pendant le temps - to en  appliquant directement cette relation. 
La croissance individuelle des anguilles dans l'dtang des Garcines a et6 &alut% en fonction des 
periodes de marquage, du sexe, des tailles P l'wrivbe, voir %e I.D. 1.1 pour le proto 
marquage  t des recaptures. Tous les otolithes des anguil marquks et recaptu 
Garcines (n= 1 6 6 4 )  ont ette observes in toto dans l'eau en lumikre rdfldchie sur fond noir, sous un 
microscope a $pifluorescence  (modble  Olympus BH, lampe HBO IWW, UVB h 490m) et certaines 
mesures enregistrees : 
. le rayon de l'otolithe B la capture 
. le rayon au moment du marquage, distance du centre du nucleus au bord interne de la 
. I'accroissemeat de I'otolithe eatre to et est Acc = R, - en mm ; 
. l'accroissement relatif de I'otolithe (AccR  en R) en fonction de sa taille est le rapport 
AccR est necessaire pour travailler sur la croissance  en  minimisant  les  effets dos aux tailles et aux 
figes individuelles. 
marque de CMTC, en mm ; 
AccR= &-h)/R,; 
Toutes les mesures obtenues sur les otolithes ont pu &e transformees en longueur corporelle des 
anguilles aprks avoir 6tabli la regression entre LT, et &. Pour les dchantillons suffisamment 
importants, des analyses de variance (ANOVA) ont test6 les diffdrences de croissance entre les 
periodes (lot 1 en Octobre, lot 1 en juin 90 et lot 2 en juin 96), les sexes (indifferencitks, maes et 
femelles), les classes de tailles (5cm) ... aprks transformation dventuelle des d o n n h  si elles ne 
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remplissaient  pas  les  conditions  impost%  par  1'ANOVA  (test de Bartlett, normalite.. .). Pour 
l'instant, les d o n n h  n'ont pas et6 trait& en fonction de 1'Age individuel : l'acquisition de ces 
rhultats est  en  cours grace B la lecture en  analyse d'images de tous les otolithes. 
1.3. Etude de la croissance par lecture automatique de l'fige B Mauguio et dans le 
Fumemorte 
Tous les otolithes des  anguilles  p&chees  regulikrement  dans l'etang de Mauguio (n= 1036)  et dans le 
canal  du  Fumemorte (n=588)  ont et6 lus in toto dans  un bain d'klaircissant, en  lumibre r6flkhie 
sur fond noir par l'analyse de leur image. Les critkres d'Aga utilises etaient ceux definis lors du 
Chapitre 1I.G. On peut se reporter au 0 1I.F. 1.1.1. pour le protocole prkis d'6chantillonnage. Les 
distributions des tailles des anguilles pour les deux sites sont r ep rhen th  sur les jigures 92.a et 
97.a. Certains otolithes  sont consider& comme  illisibles  et donc non utilises (Cf 0 II.G.4.). 
Sur les otolithes, les  mesures (mm) concernent : 
. le  rayon B la capture, R, ; 
. les rayons a chaque Age i (pic du profil), . 
Les  modbles de regression entre la taille du  poisson  (LT,)  et celle de son otolithe (RJ B lacapture 
ont et6 calculQ pour le retrocalcul, pour chaque site et compares entre eux. Les tailles @Ti) B 
chaque Age i ont €36 retrocalculth B l'aide des formules du 0 I. 1.1. Les variations des tailles 
r6trocalculh ont  et6  comparees  par  des  ANOVA  en fonction de plusieurs facteurs. Les 
accroissements  annuels  en cm ont et6  calcul& entre chaque classe d'Age. 
. ,  
La croissance a et6  modelisee pour chacun des milieux,  en utilisant un  modele de Von Bertalanffy 
(Cf 0 Premibre Partie IV.2.1.). Ce modble n'est siirement pas le meilleur et les estimations des 
paramktres  sont  delicates  (voir Moreau, 1987,  pour  revue).  Cependant,  ce  modble  est  le  plus utilise 
pour l'anguille, et  donc  celui  qui  permet le plus  facilement les comparaisons  avec  les resultats des 
autres auteurs. L'Bquation  du  modkle de Von  Bertalanffy  est : 
\, 
L~ = L, [ 1 - e-W-tO) 1 
Oil 
Lt : longueur  du  poisson B 1'Age t 
L, : longueur pour laquelle l'accroissement est nul (thbrique) 
to : Age pour  lequel L=O 
K : constante 
Les  parametres L,, to  et K ont et6  calcul&  par la methode de Ford-Walford utilisant des intervalles 
de temps egaux. Les estimations faites a partir de cette methode sont souvent biais& (Moreau, 
1987).  Notre  but n'&ait pas de comparer  des  modkles,  mais d'obtenir les  rQultats  par  une  methode 
simple  et rapide : 
avec  un Age en a n n h  (t), l'equation de Von Bertalanffy modifik est egale B : 
L,, 1 = L, (1-e-K) + a K L ,  de la forme I.++ 1 = a L t  + b ; 
3 
la relation entre Lt + 1 et est obtenue en  faisant une regression au sens des moindres c m &  ; 
et E, = b/(1-a) ; = Eoga ; to = t + I/  Log[ & -I+ )/b g 
2.1. Relations taille du pisson - rayon de I'otolithe 
Pour les trois sites m6diterran ns de notre dtude mg de Mauguio, le canal du Fumemorte et 
l'&mg des Garcines (dont les anguilles mar de la rB ion de 
Montpellier), les relations entre la taille des anguilles (LT) et le rayon de l'otolithe sont lin 
trbs significatives (fig. 99) : les Quations et les coefficients de ddtermination sont donnes sur la 
figure 99. La comparaison des droites de regression entre les trois milieu par une ANACBV dome 
des differences trbs significatives (p< 6.81) pour les pentes et les ordom a l'origine. La 
comparaison des droites deu h deux donne toujours des diffbrences significatives (sauf pour les 
pentes du Fumemorte et des @mines, &bl. 26). 
Tableau 26 : Comparaison des r6gressions taille du poisson - taille de l'otolithe pur  les  milieux Btudi6s : 
ACOV avec les valeurs  du F. Les effectifs  sont  entre pmenhhes, et donnent les degr& de libertg B suivre. 
En gras,  comparaison des pentes ; en italique,  comparaison des ordom& A l'origine. **, diffdrence 
significative B 1% ; ns, diffdrence non significative. 
t. 
Pour l'utilisation du r6trscdcu1, les equations doivent donc tenir compte des diffdrences entre les 
sites. Les modkles de rBgression obtenus soulignent  bien  les diffbrences, mais  sont  cependant d'une 
utilisation limit& pour ddterminer l'origine des individus : on  ne pourra pas attribuer l'appartenance 
a un milieu pour une anguille prise au hasard, h la seule vue de ses donnks sur la longueur 
corporelle et sur la taille de son otolithe. 
Les Bquations  du  rdtrocalcul s'&rivent : 
Pour  Mauguio : 
+ 29.836&)/( 1.844 + 29.836&)] *LTc 
Pour Fumemorte : 
LTi = [(5.336+29.939R,)/(5.336+29.939&)]*LTc 
MAUQUIO 
1 0 0  
8 0  
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Figure 99 : Regression  entre  la  taille  de  l'anguille, LT en cm, et le rayon  antero-post6rieur  de l'otolithe,  R  en 
mm, pour : l'etang  de  Mauguio (a), le canal  du  Fumemorte (b) et  1'6tang des Garcines (c). 
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avec LTi, longueur totale en cm pour l'age i ; LT,, longueur  totale en cm a la capture ; Ri, rayon de 
l'otolithe en mm 2 1'Agge i ; rayon de l'otolithe en m 2 la capture. 
Pour les Gacines,  le r6trocalcul de la taille  un Age donne n'est pas  utilis6,  et on calcule 
directement l'accroissement sur l'otolithe 8 l'aide  de la relation entre la taille du  poisson (LT en  cm) 
et le rayon de son otolithe @ en  mm) : 
(1) LT = 1.163 + 26.336"R 
2.2. Croissance  par  marquage dans 1 
Le tatouage des anguilles au  bleu dcian en fonction de leur taille corporelle (Cf 0 II.D.l. 1.) donne 
une  id& sur la croissance absolue, en comparant la classe de taille initiale  et la taille observk h la 
capture  n fin d'expbrience. Ainsi, valeurs extri?mes sont observ pour le lot 1, captur6 15 
mois aprh son marquage : en juin 9 certaines anguilles marquees ianement au bleu (entre 25 
et 45 cm)  mesurent encore 25cm et  indiquent que la  crsissmce minimale  en  longueur est nulle ; h 
l'oppos$, une anguille marqu posterieurement en mars 89 (inferieure 25cm) a 6t6 recaptur6e en 
juin 90 avec  une taille  de 39.3cm,  indiquant que sa croissance a et6  au  minimum  de  14.3cm  en  un 
peu  plus de une m 6 e .  La  fourchetqe des accroissements  annuels en taille est  donc t r h  large. 
La relation  (1) (Cf 0 pr6caent) est necessaire pour calculer 8 posteriori les croissances 
individuelles, a partir des  mesures  prises sur les otolithes (tubl. 27) : les valeurs d'accroissement des 
otolithes sont des valeurs absolues ; comme la relation (1) est trbs significative, le calcul des 
augmentations de tailles individuelles en fonction des p6riodes de captures se fait directement en 
appliquant cette relation aux mesures prises sur l'otolithe. En octobre $9, soit aprbs 6 mois de 
croissance, l'accroissement en taille varie entre 1.7 et 10. 1 cm,  pour  une  moyenne d'environ 5 cm ; 
les individus indiff&enci& sont ceux qui poss ent la plus forte croissmce. 
croissance, des valeurs extremes  de 0 et  18 cm d'accroissement en taille sont obs 
; ce sont les femelles dont la taille augmente le plus. Le lot 2, rest6 dans l'&mg pendant 8 mois 
jusqu'en juin 90, a peu grandi, entre 0 et 13.8 cm, pour une moyenne de 2.7 cm. Les valeurs 
pour le lot 2 sont 8 prendre avec rhetve car le classement dans un lot se 
base  sur l'observation  de la pectorale  sectionnee, et que certains  problkmes de reconnaissance  sont 
apparus lors  de  la recapture (Cf 0 II.D.2.1.1.). 
Toutes  ces valeurs de croissance emegistrees sont des valeurs  absolues, et l'on se doit  de tester en 
premier les effets de la taille et de l'ilge  des individus sur la croissance. Si cet  effet est positif, les 
comparaisons doivent alors se baser sur des croissances relatives  (AccR). Les donn6es sur 1'Age ne 
sont pas encore disponibles (elles  sont  en cours d'acquisition en analyse d'images) et  seul l'effet de 
la taille corporelle est teste ici. 
Un test de Bartlett sur les accroissements absolus (Acc) par classes de tailles (km), pour les lots 
captures en juin, indique que les variances sont hdterogknes. Cette heterogen6it6 provient surtout 
d'une  disparite  ntre les effectifs de chaque classe, mais contraint h utiliser un test non- 
param6trique. L'ANOVA non-parametrique (Kruskal-Wallis) montre un effet significatif de la taille 
sur la croissance de l'otolithe  jusqu'en  juin 90 (p < 0.01), pour les deux lots, mais  pas pour le lot 1 
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en octobre 89 @>O.OS) : l'influence de la longueur des individus n'est donc pas negligeable (fig. 
100). Les plus forts accroissements sont ceux des classes 25, 30 et 35 pour chaque periode ; ils 
diminuent ensuite avec l'augmentation de la longueur du corps. Il est remarquable que les petites 
classes de taille (CL15) ne soient pas  celles qui grandissent le plus (fig. 100). L'influence de la taille 
individuelle sur l'accroissement absolu des otolithes est nette aprh plusieurs mois de croissance (fig. 
100) : ceci  incite h travailler sur les accroissements relatifs de l'otolithe. L'influence de 1'Age sur la 
croissance des otolithes ne doit pas &re negligeable et demandera h &re teste ultdrieurement. 
Tableau 27 : Croissance  des  otolithes  (en gras, mm) et  de  la  taille r8 tdcu l8e  des  anguilles  (en  italique,  cm) 
h partir des  otolithes marqu8s B la  t6tracyclhe  pour  1'8tang  des Garches. 
~ ~~~~ 
LOT 1 LOT 2 










0.04 14  0.18 
2.2 5.8 
0.04 5 0.12 
2.2  4.2 
0.02  17 0.12 
1.7  4.4 
0.02  36 0.14


















O 241 0.20 0.08 
O 6.5 3.4 
O 211 0.19 0.10 
O 6.1 3.9 
O 133 0.24 0.13 
O 7.4 4.5 
O 585 0.21 0.10 









155 0.08 0.07 
3.2 3.0 
97  0.03 0.04 
1.9 2.3 
44 0.06 0.10 
2.8 3.9 
2% 0.06 0.07 
2.7 3.0 
Aprh la taille, le sexe peut jouer un r81e sur la croissance, puisque les anguilles indifferencih ne 
depassent  pas une certaine taille, 2 partir de laquelle  la differenciation apparaît, et que les femelles 
atteignent  seules les plus grandes tailles. L'ANOVA 2 deux facteurs sur les tailles des anguilles de 
tout l'echantillon des Garcines (n=917), suivant les facteurs "sexe" (indifferencih, male,  femelle) et 
"periode de capture" (lot 1 en octobre 89, lot 1 en juin 90, lot 2 en juin 90) montre un effet tres 
significatif du sexe sur la longueur totale ( p < O . O l ) ,  mais  pas d'influence de la periode de capture 
(p > 0.05) : les  indifferenci6ees ont en  moyenne la taille la plus faible (aux alentours de 25cm), puis 
viennent les maes (31cm) et les  femelles  (35cm). Les comparaisons des accroissements en fonction 
du sexe doivent se faire sur les croissances relatives. 
Les ANOVA h un facteur @&iode ou sexe) sont faites directement partir des accroissements 
relatifs, sans transformation de variable, puisque les variances sont homogenes dans la plupart des 
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Figure 100 : Comparaison des moyennes des accroissements absolus des otolith- en fonction des classes de 
tailles des anguilles. Les classes sont de 5 cm : par exemple, CL30 correspond B une taille  sup6rieure  ou  Bgale 
B 30 cm et infdrieure B 35 cm. **, diffBrence  significative  pour  p < 0.01 ; ns, diffdrence  non significative. 
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cas (test de Bartlett) ; toutefois,  elles  ne le sont  pas  pour les mgles des differentes  pdriodes  et pour 
les stades sexuels du lot 2 en juin, mais B chaque fois, les effectifs sont tr& disproportionnes. 
L'ANOVA en fonction du facteur "periode" montre des differences trts significatives @<0.01) 
pour chaque groupe sexuel (fig. 101  .a) : pour  chaque  sexe, la croissance est la plus forte pour le lot 
1 repris  en  juin 90, et  la plus faible pour le lot 2 en juin.  A chaque periode, il existe une difference 
significative (ANOVA, p <0.05 ou p CO.01) entre les sexes (fig. 101.b) : les differences sont 
toujours les memes  avec  une croissance plus  importante  pour  les  indiff6renci&, suivis des femelles, 
puis des mgles ; les  moyennes  des  croissances  des  males et des  femelles  sont toujours homogknes et 
dimrent  de celle des indifferencih.  La croissance est  donc influench non  seulement  par  la taille 
individuelle, mais  aussi  par le sexe. 
Pour chaque sexe, la croissance  moyenne  du  lot 1 jusqu'en  juin 90 devrait correspondre 
indirectement B la somme  des  moyennes  du lot 1 en octobre et du lot 2 en juin, puisque les dur& 
sont dgales : ce  n'est pas  tout B fait le cas,  les  males  et  les  femelles  repondant de façon differente par 
rapport aux  indifferencides.  Pour les femelles,  la  somme  est inferieure et  pour  les indifferencih, la 
somme est superieure B la  valeur de  juin (fig. 101.a). Si  l'on se base sur les  croissances  absolues des 
tailles retrocalculees en cm (fubl. 27) : 
INDIFFERENCIEES : lot 1 OCt. i- lot 2 juin (9 Cm) > lot 1 juin  (6.5 Cm) 
MALES : lot 1 oct. + lot 2 juin (6.1 cm) = lot 1 juin (6.5 cm) 
FEMELLES : lot 1 oct. + lot 2 juin (7.2 cm) < lot 1 juin (7.4 cm) 
sauf pour les indiffdrencih, les valeurs observh (lot 1 juin) et  extrapoldes  (lot 1 oct. + lot 2 juin) 
correspondent etroitement. 
Finalement, les croissances individuelles dans l'etang des Garcines sont assez hdtkrogknes pour 
chacune des phases  exuelles,  avec de grandes  variations surtout aprts un  an de croissance 
experimentale (toutes  classes d'iige confondues). C'est pendant  les  mois de printemps  et d'et6 reunis 
oh la croissance et  la  plus forte,  alors  qu'elle est  relativement faible pendant  les  mois  du  printemps 
seuls. Les individus  indifferencies sont ceux  qui  grandissent le plus vite, puis  viennent les femelles 
et enfin les males. Cependant, il faut garder B l'esprit un biais possible di3 h la differenciation 
sexuelle de cette population ferm& : pour les indifferencih, la taille ne  peut qu'augmenter, car il 
n'y a pas d'arrivk d'individus de petite taille ; pour les males ou les femelles, les individus 
indifferencih deviennent progressivement sexub, et il existe donc une arrivde de petits individus 
dans les categories sexuelles. 
2.3. Comparaison des croissances a Mauguio et dans le Fumemorte 
Le  nombre de groupes  d'iige enregistres B Mauguio  et au Fumemorte  sont  tri% differents : dans le 
Fumemorte, pour des anguilles  allant de 12.0 B 82.5 cm (LT), les  classes d'age sont  comprises entre 
O et 12 ans (age en eau douce) ; pour Mauguio, les tailles varient entre 13.4 et 70.0 cm pour des 
groupes allant de O B 5 ans (Age en lagune). L'etalement vers des classes d'age e l e v h  est trts net 
dans le milieu dulçaquicole par rapport au milieu saumiitre lagunaire. Pour les memes tailles, les 
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Figure 101 : Analyse de variance sur les accroissements relatifs moyens observes en fonction du facteur 
"p4riode de capture" (a) et du facteur "sexe" (b). *, difference significative pour pC0.05 ; **, diffdrence 
significative  pour p < 0.01. Les  barres  indiquent les  intervalles de confiance 3 95 % . 
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La distribution des positions des anneaux mesures sur les otolithes par l'analyse d'images indique 
des differences tri% importantes entre les  anguilles  qui proviennent de Mauguio et celles qui viennent 
du Fumemorte (fig. 102). DeS les premiers  anneaux, les distances different, et il n'est pas necessaire 
d'utiliser des tests statistiques pour le demontrer. La position de l'anneau opaque succedant aux 
phases  marines  (anneau p&inucl&ire qui n'est pris en  compte pour l'fige,  Cf 0 II.G.2.) est differente 
entre les  deux  milieux.  Bien que les tests de normalite (ou de  lognomalite)  sur les histogrammes de 
position des anneaux (fig. 102) soient presque toujours non-significatifs, on peut s'en affranchir car 
les effectifs sont tri% importants. L'evolution des moyennes des rayons des anneaux est reguliere 
mais les chevauchements existent des les  groupes  d'fige les plus jeunes. 
Figure 102 : Distribution  des  rayons  des  diffdrents anneaux opaques, lus en analyse d'images, B Mauguio  et 
dans le Fumemorte. 
Les differences dans la distribution des rayons des accroissements annuels sur les otolithes se 
rdpercutent aussi sur les longueur retrocalculees, et les tests statistiques ne sont pas necessaires pour 
confirmer les diffbrences entre les tailles r6trocalcultks pour un mQme fige entre les deux milieux 
(rabl. 28 et 29). 
Les  anguilles  du Fumemorte ont des la premiere annee un retard pour la taille par rapport h celles de 
Mauguio quelques soient les stades sexuels (rabl. 28 et 29) : pour l'ensemble des individus, les 
tailles au moment du dep6t du premier anneau  opaque sont de 12.4 h Mauguio et 19.5 cm pour le 
Fumemorte. La croissance des individus entre O et 1 an, et entre 1 et 2 ans, est plus importante zt 
Mauguio,  mais ensuite, les moyennes  des  accroissements  annuels sont comparables. Les courbes de 
croissance etablies zt partir des donnees retrocalculhs indiquent que les differences sont surtout 
presentes di% le demarrage de la croissance en eau douce (fig. 103). Finalement, les anguilles du 
Fumemorte ayant pris du  retard au depart ne le ratrapperont jamais et il leur faudra plus de temps 
que  celles de Mauguio pour atteindre une taille donnk. 
A Mauguio, la variabilite des longueurs retrocalculees zt chaque anneau, montrh par le coefficient 
de variation (rabl. 28 et 29), est toujours plus importante chez les femelles que chez les mgles ou les 
indifferencihs. Par contre, cette variabilite semble  assez  homogkne pour tous les stades sexuels du 
Fumemorte. Pour l'ensemble des individus (rabl. 28 et 29, total), la variabilite (CV) est legkrement 
plus grande zt Mauguio qu'au Fumemorte zt chaque classe d'fige. 
Pour un meme milieu, les differences entre les tailles r6trocalculks des sexes sont significatives 
pour  les  classes  d'fige jeunes (ANOVA zt un facteur, tabl. 30). Les variances des longueurs n'etant 
pas  homogknes zt Mauguio  (test de Bartlett), la transformation en logarithme est necessaire pour les 
comparaisons.  Pour le Fumemorte, c'est seulement zt partir de la classe 5 anneaux qu'il n'existe plus 
de difference significative entre les sexes. Les  stades sexuels sont cependant observes zt posteriori, si 
bien que les anguilles mgles ou femelles n'&aient stlrement pas differencihs au moment de la 
formation des premiers anneaux sur leurs otolithes. Les femelles ont donc des tailles individuelles 
plus grandes pour les stades jeunes. On  ne  peut  cependant pas affirmer qu'elles se differencient en 
"femelles" h cause de leur croissance plus forte. 
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Pour l'ensemble des individus des populations, les Quatiom du mod& de croissance de Von 
Bertalanffy sont : 




































































0.  22 
19 3 
41.0  48.0 
7.0  10.2
0.  17  0.21
19 3 
41.0  8.0 
7.0  10 2
o. 17  0.21
ACCROISSEMENT  9.0  6.1 6.4 7.0 
35 1 
Tableau 29 : Longueurs (LT en cm) des anguilles du Fumemorte rétrocalculdes à partir des lectures des 
otolithes  en  analyse  d'images. 
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Tableau 30 : Analyse de variance à un facteur  pour  comparer  les  longueurs  r6trocalculées à chaque  âge  pour 
chaque  groupe  sexuel. **, différence  significative à 1 7% ; *, différence  Significative à 5 % ; ns, différence  non 
significative. 
AGE 
1  2  3  4 5 6  7 
LT h Mauguio (cm) 
n 833 284 64 
test de Bartlett 1.03** 1.29** 1.19** 
F 39.8** 36.3** 2.49- 
groupes I/M=F I/M/F I=M=F 
log(LT) h Mauguio 
n 833 284 64 
test de Bartlett 1 .00" 1.11** 1.11- 
groupes I/M=F I/M/F I=M=F 
F 36.4** 40.5** 2.55- 
LT au Fumemorte (cm) 
n 396 377 333 300 254 155 93 
test deBartlett 1.01" 1.01m 1.02- 1.02" 1.00" 1.00"s 1.02"s 
groupes I=M I=M I=M I=M I=M=F I=M=F I=M=F 
F 4.7**  6.2**  7.9**  7.9** 3.3* 0.3"s O. 8"s 









- - @ordo & Jorge (199 1) 
- Nagiec & Bdlhnsawy (1996) 
- Fernandez-Delgado & al. 
(1989) 
Figure 163 : Courbes  de  croissance  des  populations  d'anguilles  de 1'6tang de  Mauguio  et du canal du 
Fumemorte d'aprks le rdtrocalcul. Comparaison avec les tailles  rdtrocalculks dans d'autres milieux : estuaire 
en Espagne (Fernandez-Delgado & aZ., 1989) ; lagune au Portugal (Gordo & Jorge, 1991) ; lac en Pologne 
(Nagiec & Bahnsawy, 1996). 
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3. Discussion 
Sur le plan biologique, l'anguille est  un  trks  bon  modele pour caracteriser l'influence de 
l'environnement sur les populations. En effet, 9 chaque generation, les anguilles provenant de 
milieux vari& se rassemblent 9 un endroit precis (Mer des Sargasses) pour se reproduire ; l e s  larves 
qui en rhultent ont un pool genetique commun lorsqu'elles parviennent sur les cdtes  europQnnes 
(Yahyaoui, 1983) ; elles se repartissent ensuite dans divers biotopes. Les differences de croissance 
seront donc essentiellement imputables h l'action de facteurs epig6netiques. 
Les rhultats present& montrent qu'il existe une difference importante entre les biotopes colonis& 
par l'anguille. Ces differences concernent  en premier les relations entre la taille du  poisson et celle 
de son otolithe, qui interviennent lors des retrocalculs par  exemple. D'autre part, il existe un effet 
du  milieu sur la croissance non  negligeable : dks le ddpart,  en  milieu continental, les anguilles qui se 
trouvent en  eau douce ont des tailles inferieures 9 celles qui sont en lagunes. L'influence du sexe sur 
la croissance est demontree. L'etude d'une population nouvelle demande donc des estimations de 
tous  les  paramktres  necessaires  aux  calcul de la  croissance. 
La  comparaison des rbultats sur l'iige et  la  longueur  moyenne des anguilles h l'echelle europQnne 
montre une h6t6rog6n6ite importante laissant supposer l'existence de nombreux biais (Fontenelle, 
1991). En fait, ces observations prouvent qu'il existe soit une r&lle difference liee aux origines 
gbgraphiques et aux milieux, soit une difference artificielle li6e h l'utilisation de m6thodologies 
variees. I1 existe peu de comparaisons  dans  un  mQme  biotope  en utilisant differentes methodes, de 
mQme que les comparaisons entre les biotopes avec une mQme m6thode. La correspondance entre 
tous les travaux "mono-biotopes" est donc delicate car chaque auteur utilise son propre mode de 
lecture des otolithes : la confrontation des  lectures de l'iige entre auteurs s'est d'ailleurs heurtee h de 
nombreux problkmes (Moriarty & Steinmetz, 1979), de même que celle pour un lecteur utilisant 
plusieurs methodes sur  une mQme  population  (Vollestad, 1985). 
- 
L'observation de differences trks  marquees entre divers biotopes n'est pas  fondamentalement 
nouvelle, mais elle ne fait qu'accroître la notion d'"ecotypes", reconnus 9 partir des structures de 
croissance sur les otolithes des anguilles. Les relations morphometriques entre la taille du  poisson et 
celle de son otolithe ont deja et6 utilisks pour caracteriser des stocks de poissons d'une mQme 
espkce  (Dawson, 1986 ; Hopkins, 1986 ; Maceina & Murphy, 1989 ; Messieh 8c al., 1989 ; 
Castonguay & al., 1991). Dans le cas de l'anguille, les differentes relations entre les  milieux ne sont 
pas applicables directement 9 un poisson d'une origine inconnue. De plus, il peut exister des 
emigrations d'individus d'une population  (milieu) 9 l'autre, c'est le cas  du Fumemorte. Ceci prouve 
seulement que les etudes de I'Age et de la  croissance  doivent tenir compte de chaque  population de 
l'espkce, prise h part entikre : même dans le cas de milieux trks proches soumis au mQme climat, 
certaines differences peuvent apparaître. La seule contrainte, qui semble &re importante, est 
d'utiliser les mQmes outils pour faire des comparaisons,  par exemple une même  methode de lecture 
de l'iige. 
Les rbultats de comparaisons seront donc pris avec certaines reserves. Nos observations sur les 
croissances retrocalculees des anguilles  montrent que les rQultats s'inscrivent dans la  moyenne de 
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ceux enregistrh par different$ auteurs europkns (tab[. 31 etfig. 163). Le fableau 31 se base sur les 
comparaisons des croissances interannuelles, ce qui est plus justifiable, car tous les auteurs utilisent 
des mdthodes de lecture de ]'Age differentes : par exemple, pour les dom 
mesures tr&s precises  sont prises sur les o to l i th ,  et si le critkre d' e est different (anneau opaque, 
anneau de coloration...), les mesures ne seront pas tout il fait l e s  es, et les tailles r6trocalculh 
differeront ; la simple vdeur de la taille 2 un age n'est p une bonne valeur de comparaison. Le 
tableau 31 indique  que  les valeurs des tailles 2 1 an sont  souvent plus grandes si  l'on se base sur des 
rbsultats obtenus par observation directe de la taille 2 un e donne, surtout p u r  les milieux 
de 25.3 cm (Arias Drake, 1985)~ alors que la taille retrocdcul 2 1 an est de 13.5cm (Fernandez- 
al., 1989). Le fait  le plus caractbristique est la diffdrence sensible qui existe entre les 
m8tres" et les  milieux "cl' douce". Ceci est remarquable non  seulement p u r  I 
tailles a 1 an, entre 12.8 et 24.3 cm  pour l'eau saumatre  et entre 10.8 et 13.6 psur l'eau douce,  mais 
aussi pour les accroissements interannuels (tabl. 31). DRs le depart, les individus qui grandissent 
dans les eaux  dulçaquicoles prhentent un  retard  en taille par rapport 2 ceux  qui  proviennent de sites 
proches de la mer, et cette difference sera encore accentu par les taux de croissance plus  faibles  en 
eau douce : il existe donc  bien une disparit6 notable entre les deux types de milieux (tab!. 31). Dans 
le milieu "saumAtre", la croissance des anguilles  de  Mauguio se  situe parmi les  plus  $lev$es,  avec 
une taille il 1 an importante, 6gale 3 19.5 cm ; les  auteurs  etudiant la croissance en eau saumatre ont 
surtout travaille en region maiterraneenne oh les croissane emblent meilleures, jusqu'h 14.5 cm 
(Rossi &k Vilani, 1980) et 15.2 cm (Fernandez-Delgado al., 1989) entre la premiere  t la 
deuxieme annde ; ensuite,  les  accroissements  annuels  ont variables avec une  tendance la 
diminution  vers  les  classes figees. Dans le milieu "dulçaquicole", la taille des anguilles 2 1 an  pour le 
Fumemorte se situe legerement dessous de celle des autres cours d'eau, avec 12.4 cm, contre 
13.3 cm en Norvkge (Vollestad Jonsson, 1988) ou 13.0 cm en Pologne (Nagiec & Bahansawy, 
199S), alors que ces derniers se trouvent dans une repartition plus septentrionale. Bar la suite les 
taux de croissance dans le Fumemorte sont parmi les meilleurs egistrk (tabl. 3 1). Dans toutes 
ces comparaisons, il n'a pas 6t6 possible de tenir compte des di ences pouvant exister entre les 
stades sexuels, qui  sont loin d'etre negligeables  selon  nos rbultats. 
s comme saumatres : pour deux  milieux  estuariens espagnols, la taille obsew 
Dans notre cas, l'utilisation  d'un meme outil de lecture de 1' e (analyse d'images) pour comparer 
deux  populations, l'une  d'eaux saumatres lagunaires et l'autre dulgquicole, a montre des diff6rences 
de croissance  importantes. Parmi les facteurs du  milieu  responsables de ces differences, au profit de 
la  population lagunaire, la temperature ne  peut pas &re prise en compte : les deux sites appartiennent 
2 la mQme lattitude et les variations muelles de temperatures  sont trbs proches (Cf Q II.F.2.2.,fig. 
82 et 84). I1 faut  rattacher  les differences de croissance : (1) aux densith d'individus presents dans 
les milieux ; (2) h la "qualite" de la nourriture disponible (poissons, invertdbres. ..) ; (3) h la 
disponibilite et a la quantite de nourriture, qui peuvent  aussi &re ou non l i h  a la densite ; (4) au 
"turn-over de cette nourriture ; (5) et enfin 21 la competition avec les autres especes de poissons 
presents  dans le milieu. Les milieux  lagunaires  sont trRs riches et productifs, de nombreuses  especes 
s'y reproduisant. Ils sont aussi directement accessibles aux civelles lors de leur arrivh. Tout ceci 
pourrait expliquer la meilleure croissance a Mauguio, par rapport au canal du Fumemorte en 
Camargue. Pourquoi les anguilles colonisent alors tous les milieux, mQme ceux oh leur croissance 
risque d'Qtre moins  bonne ? Dans cette vision  evolutive,  les anguilles seraient  peut-&re  dans 
l'impossibilite de selectionner un milieu donne cause du brassage genetique effectue a chaque 
generation. 
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L'un des points forts de nos travaux est d'avoir pu travailler sur des croissances individuelles 
d'anguilles marquees dans le milieu naturel. Trbs peu de travaux allant dans ce sens sont connus 
jusqu'a  aujourd'hui.  De plus  les  croissances  n'&aient  pas  enregistrtfes directement sur l'animal, mais 
retrospectivement par observation de leurs otolithes marquh, et pour l'instant nous  ne  connaissons 
aucune etude sur  un khantillon aussi  important. On peut faire certains reproches aux  experiences de 
marquage et de recapture (Cf 0 II.D.), et a celles de marquage vital de tissus calcifi&, mais les 
rQultats de croissance  obtenus  ici  ne  sont  pas  loin de ceux obtenus dans la litterature par d'autres 
methodes (tubZ. 31). I1 est clair que  la croissance dans  les Garcines, aprh un  peu plus de une ann& 
de survie, de  l'ordre  de 6.6 cm  en  moyenne, pourrait &re  class& B la fois dans le  type "saurnatitre" et 
dans le type "eau douce" : ceci  est  peut  Stre dQ 2 une  croissance  en  milieu dulçaquicole d'anguilles 
provenant de lagunes.  MQme si la croissance dans les Garcines a et6  6tudi& sur une ann& 
d'experimentation, les rQultats regroupent  toutes  les  classes d'age. Pour l'instant,  ils ne  tiennent  pas 
compte de la croissance  pour  un groupe d'age donne, qui serait utile pour une comparaison precise 
avec la litterature. I1 reste donc a tester l'effet  de  l'age individuel sur  la croissance de  l'otolithe, qui 
n'est sQrement pas negligeable (ce travail est en cours actuellement). Les experiences utilisant des 
otolithes marques ont aussi montre des plus fortes croissances  pour  les  individus  indifferencies  et  les 
femelles. I1 faut prendre ce resultat avec une certaine reserve compte  tenu  de notre travail  base sur 
une population fermee, et du biais engendre par le manque d'arrivb d'individus de petite taille 
parmi les indifferencih, mais pas chez  les maes et  les  femelles lorsqu'il y a differenciation. Dans un 
deuxikme temps, il faudra donc separer les  individus  en  fonction des sexes, puis  etudier les 
variations de l'accroissement brut de l'otolithe entre les  classes d'age et pour des  periodes 
differentes. 
L'approche  de la croissance par la technique du marquage  vital  est  suffisament fine pour pouvoir 
maintenant travailler avec un pas de temps plus court, et donc des pgches intermediaires plus 
importantes, ce que nous n'avons pas pu realiser. En particulier, a l'aide  de differents lots  et  meme 
de fluoromarqueurs differents, on pourrait dvaluer  les  croissances sur des laps de  temps t r h  reduits, 
pour connaître par  exemple ce  qu'il se passe  pendant  les  mois d'automne ou  la  pbriode hivernale. 
Cette technique d'analyse, relativement lourde, mais fructueuse si elle est bien  gerde,  est 
prometteuse : a la seule vue des resultats obtenus pour les Garcines, les problbmes de croissance 
survenant aprks un marquage, donc un stress, semblent relativement negligeables, mais ceci doit 




La sclquence du dep& des structures de croissance sur les otolithes des anguilles de la region 
mediterran&nne française est maintenant connue avec plus de prkision. Le marquage vital des 
otolithes a en effet montre que les zones opaques larges, forte teneur en calcium, se forment 
principalement au  printemps, et que les zones hyalines larges, moins riches en  calcium, se deposent 
pendant les mois d'et& Une zone hyaline plus fine, sans cristaux d'aragonite, qui peut Qtre mise en 
evidence  en particulier par les techniques de coloration, correspond B la "ligne d'arrQt de croissance'' 
connue pour les pikes du squelette interne, et se forme pendant l'hiver ; cependant, si cette marque 
est bien synonyme d'une calcification differente, et d'un ralentissement certain, il n'est pas encore 
sCir que la croissance soit totalement  stoppee. On dispose ainsi de bons criteres pour donner un Age 
aux anguilles en  milieu  continental mediterraneen, h partir des otolithes. 
I1 existe une contradiction entre nos resultats et ceux issus de la litterature portant sur les periodes de 
formation des zones de croissance des otolithes. En particulier dans notre region mediterran&nne, 
les zones hyalines sont deposees en etc. MQme si plusieurs hypotheses explicatives peuvent Qtre 
d6velopp4esy aucune d'entre elles n'est h elle seule satisfaisante. Quoiqu'il en soit, cela n'a pas 
d'incidence sur la determination de I'Age, car la somme d'une zone opaque et d'une zone hyaline 
larges correspond B un  cycle annuel, et une marque principale revel&  par  la coloration est form& 
chaque hiver. 
La tetracycline se revble Qtre un t r b  bon  marqueur des otolithes des anguilles, et renforce le choix 
des composes tetracycliniques comme marqueurs des tissus calcifies  chez les Vertebrds. Le 
marquage externe des anguilles par tatouage ventral au bleu alcian conserve une bonne perennit6, 
mQme aprb  plus de deux  annees,  contrairement B l'ablation d'une partie de la pectorale. En 
contrepartie, il est certain que les manipulations dues au  marquage des poissons provoquent un stress 
non negligeable sur la plupart d'entre eux,  pour plusieurs raisons : une action calciotraumatique est 
visible sur l e s  otolithes ; dans certains cas,  la  condition des anguilles  marquees  est  moins bonne que 
celle de la population naturelle ; il n'existe parfois aucune croissance visible sur les otolithes, mQme 
aprbs plusieurs mois de maintenance dans le milieu naturel. De tous ces parambtres, seule l'action 
calciotraumatique est synonyme d'un stress immediat, les autres peuvent ne pas  &re dus uniquement 
au marquage. En effet, les  conditions  environnementales  auxquelles sont soumis les individus aprks 
le marquage ne sont pas  totalement  connues : en particulier, il existe assez  peu de donn&s sur les 
densites des anguilles et les capacites  maximales que peut supporter un  milieu donne ; la notion de 
densite inclut la  competition alimentaire, la competition pour la place disponible, le stress apporte 
par la presence de congenbres etc ... D'apres nos experiences, le facteur densite est primordial, et  il a 
pu engendrer indirectement une croissance plus faible, comme sela semble &re le cas pour les 
milieux  saumAtres  atlantiques oh la  validation n'a pas pu Qtre men& B terme de façon satisfaisante. I1 
faut donc toujours regarder les resultats d'experimentations de marquage, pour la validation des 
scenarios de croissance et la croissance elle-m8me, de manikre critique. Les mauvaises repercutions 
du marquage ne se rencontrent pas dans tous les cas, et les d o n n h  d'une croissance normale aprb  
le marquage dans un Btang de Camargue sont  la pour le demontrer. 
Le rythme des dep8ts sur les otolithes est en relation etroite avec la temperature du milieu, mais la 
chronologie ne peut pas Qtre etablie avec une precision de moins de trois mois pour l'ensemble de la 
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population a cause d'une certaine variabilite, mais aussi du  protocole de marquage b imuel  qui a 6te 
utilise. Un autre protocole avec des intervalles de temps  plus courts entre les injections de marqueur, 
ou avec un marquage vied multiple (utilisant plusieurs fluorochromes chaque individu), aurait 
peut-6tre permis d'affiner la precision sur les $poques d'apparition des es de croissance. C'est 
une hypothkse de travail interasante, surtout que  l'on dispose en plus d'un marqueur externe assez 
fiable (tatouage au  bleu  alcian). 
Chez l'anguille, la variabilit6 est observ ii diff6rents niveaux : structures de croissance sur 
1 'otolithe, rythmes de leur depet, morphometrie des otolithes, calcification.. . 
- Cette variabibilit6 est prhente entre les populations.. . 
- On peut distinguer plusieurs "&otyp qui semblent &re en relation 
avec  les  milieux colonist3 par l'anguille et fonctions de la salinite ou du  niveau 
trophique du biotope. Les deux principaux &cotypes se rencontrent dans les lagunes 
saumiltres et dans les milieux dulçaquicoles, oh les otolithes prhentent respectivement 
des meaux  larges et des anneaux etroits, opaques  comme hyalins. Malheureusement, il 
peut exister toute une hibrarchie dans cette typologie,  avec des formes interm 
qui pourraient &e interpr6ths par des passages  des  anguilles d'un milieu 2I l'autre. De 
plus, cette notion d'6cotype est finalement assez  subjective sur les otolithes observh en 
entier, et les distinctions sont parfois difficiles : seul un lecteur suffisamment entraSn6 
raisera  cette distinction sans trop de problbmes. 
- La notion d'ecotype est aussi trks li& ZI la croissance, puisque les ddp3ts 
dependent il la fois de rythmes endogbnes et exogknes.  Les  individus ne grandiront pas 
de la meme façon dans les eaux saurnitres et d m  les eaux  douces : la comparaison d'un 
milieu lagunaire et d'un canal d'eau douce de la  m%me  region ghgraphique va dans ce 
sens ; il faut ainsi relativement plus de temps 2 une anguille en  eau douce pour atteindre 
une taille donnee. 
- Les diffdrences de croissance entre les populations s'observent d'ailleurs sur les 
otolithes d8s  la  phase de recrutement dans les milieux  continentaux : un m e a u  
p6rinucldaire opaque est toujours visible sur les  otolithes des sub-adultes ou des adultes, 
et il est beaucoup  plus large dans le milieu  saumiltre la naire. 
- La variabilite inter-populationnelle semble li h des facteurs 6pig6netiques 
puisque toutes les anguilles colonisant les milieux continentaux ont UR pool gen6tique 
commun : les diffdrences sont vraissemblablement  dues  aux  ambiances trophiques 
auxquelles sont soumises les anguilles. Les milieux lagunaires sont plus propices 2I une 
forte croissance. 
- La variabilite est aussi presente au  niveau des individus d'une meme population.. . 
- Les experiences de marquage l'ont bien demontre : dans des conditions 
environnementales strictement identiques, les reponses des anguilles, en terme de d6pOts 
sur leurs otolithes et de croissance, ne sont pas  les  mQmes.  La validation a et6 delicate 2I 
cause des differences entre les individus, conduisant parfois 2 des erreurs 
d'interpretation. 
- La croissance, au niveau des otolithes mais aussi des tailles corporelles, est aussi 
tri% variable entre les individus d'un meme  milieu : pour une p6riode de plus de un an, 
elle peut aller de O 21 18 cm pour la longueur totale, et pour des individus de classes de 
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tailles voisines au depart. Les anguilles indiffbrencih et les femelles  possedent les taux 
de croissance les plus forts. I1 reste 2 tester l'influence de l'fige sur la croissance, qui 
serait significative, selon nos rBultats en cours. 
- Dans la mQme lagune, l'anneau opaque perinuclhire a une largeur trts variable 
entre les individus, et pourrait directement correspondre 2 la periode de recrutement des 
civelles tres etal& dans le temps. 
Donc, si  l'on tient compte des variabilitb intra- et inter- populationnelles, les disparites de 
croissance peuvent &re treS grandes. Ces observations ne sont pas vraiment surprenantes dans le cas 
de ce poisson ubiquiste, prdsent dans tous les  milieux  aquatiques  continentaux europhns. 
L'un des objectifs de cette etude etait de developper un outil automatique de lecture de  l'age  sur les 
otolithes d'anguilles, il a et6 presque totalement  atteint.. . 
Grfice a la validation des ddpdts, l'utilisation de l'analyseur d'images est dorenavant fiable 
pour les sites dtudih ici : il se base sur le comptage et la mesure des anneaux opaques 
sur un profil de l'otolithe. Le logiciel programme permet de saisir automatiquement  les 
mesures de croissance sur un  rayon de l'otolithe choisi  par l'operateur : l'image 
numdrisee et traitee de l'otolithe amdliore  considerablement le contraste entre les 
anneaux ; le positionnement  du centre du  nucleus  est  realis6 par la machine ; la-lecture 
de l'fige se fait automatiquement, d'aprks les criteres de la validation, eliminant ainsi 
toute la part de subjectivite du lecteur humain ; enfin, le travail se faisant- sur des 
otolithes entiers, l'acquisition de l'information est extrQmement rapide, et permet 
l'operateur de traiter un  grand  nombre d'otolithes en  un  minimum de temps  (un otolithe 
est manipule et interpret6 en 2 minutes et demi, avec enregistrement des informations). 
-- 
Cependant, la programmation des parametres permettant d'accepter ou de rejeter un anneau 
opaque, n'dlimine pas  les erreurs d'interprdtations, et il est parfois difficile de 
standardiser les traitements  pour  tout  un  ensemble d'individus. 
- Les otolithes des anguilles de grandes tailles (> 60cm), souvent tres opacifies, ne 
donnent pas de rhultats corrects. S'ils sont absolument ndcessaires 2 l'etude d'une 
population, l'une des alternative est de les poncer legkrement avant leur passage sous 
l'analyseur d'images. 
- La typologie des otolithes entraîne des programmations spdcifiques pour chacun 
des grands types de milieux,  "eau  douce''  et  "eau  saumfitre" : les seuils de rejet des pics 
des profils ne sont pas  les  memes  (distances entre les pics, hauteur des pics.. .) ; il est 
difficile de traiter les otolithes non classes. En fait, l'utilisation de la  machine demande 
aussi un minimum de connaissance de l'operateur vis 2 vis des divers cas qu'il 
rencontrera : dans toute etude de l'fige  individuel,  un certain nombre de pieces calcifiees 
est inutilisable, souvent a cause de structures que l'on juge aberrantes, et c'est 2 ce 
niveau que  le lecteur peut  et doit intervenir, mQme s'il utilise une machine automatique. 
Finalement, la seule decision subjective qui demeure est d'accepter ou non la decision 
de la  machine, et il  peut  trks  bien exister un certain nombre d'dchecs. 
- A l'heure actuelle, une personne non entraînk 2 la lecture de l'fige et ne 
connaissant rien de la biologie de l'anguille peut utiliser l'analyseur pour estimer l'fige. 
Toutefois, & cause des problkmes 6num6r& gr6 emment, il serait plus rigoureux de 
laisser un  lecteur plus entrain6 faire les  manipul 
- Un travail de standardisation, plus ou moins important, est aussi n 
toute application s un nouveau biotope. 
- Les perfor  ces de cet outil peuvent toujours &re amdior en particulier au 
niveau des temps de traitements informatiques et il n'est pas exclu que  l'on opere p a  la 
1". Le travail n'a pas non plus &te d$vdopp$ en utilisant toutes les 
es des images : contour d otoliths9 travail sur plusieurs mes de 
L'utilisation du  programme d6vdopp6 en malyse d'imag r des populations m 
demande h &re teste sur d'autres populations, et jusqu'% aucune $tuele c o m ~ ~ ~ t ~ ~ e  de l'agge 
n'a et6 r&alis& 2 grande bchelle, française par exemple, en utilisant la m&me m6hdologie. Les 
performances de l'analyseur, 2 la fois en  temps et en coot, pourraient tout fait permettre ce type de 
comparaison. 
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La diversite ichtyologique des  milieux rkifaux et lagonaires  tropicaux  est  extremement  importante. 
L'abondance des poissons suscite de nombreuses activith  de pkhes artisanales locales repandues 
dans toute la bande intertropicale. En Nouvelle-Caledonie, une centaine d'espkes de poissons 
constituent la principale ressource  de cette peche  (Loubens, 1978a), comprenant surtout des 
Lethrinidae, Serranidae, Lutjanidae,  Mugilidae  et  quelques autres familles. L'espke Lethrinus 
nebulosus represente la plus .grande part de la production (24.4% en 1986 d'aprbs le Service 
Territorial de la Marine  Marchande  et  des  P&ches  Maritimes  en Nouvelle-Calaonie, selon Baillon 
1990). Les etudes de croissance des principales espkes ont donc une  importance particulike. 
La prQence de zones de croissance saisonnieres sur les otolithes des poissons vivant en milieu 
temper6 a souvent et6  montree,  et  en  tous  les  cas  utilis&  depuis  longtemps  pour les determinations 
d'age (Williams & Bedford, 1974 Bagenal & Tesch, 1978 ; Pannella, 1980). Pour les espkes 
tropicales ou subtropicales, les  schdmas de croissance  des otolithes peuvent  &re  plus  complexes. Sur 
11 espkces de Lutjanidae tropicaux  fr6quentant  les  eaux profondes, Ralston & Williams  (1989)  ne 
decelent la prQence de marques de croissance saisonniers que sur les otolithes de  l'une  d'entre 
elles. I1 faut remarquer que  ces  poissons ont une biologie  assez particulikre. Cependant, de faibles 
variations des conditions  environnementales  peuvent suffire B induire des marques sur les otolithes 
des poissons tropicaux. Enfin, de  tres nombreuses  etudes sur des  populations tropicales mentionnent 
la prQence d'anneaux saisonniers sur les otolithes ou sur d'autres pieces calcifiks (Cf 0 1. et 
1.2.7.1. plus particulierement) ; ceci a 6t6 montre pour  les otolithes de Colossoma  macropomum  en 
Bolivie. 
Loubens (1978b) a pu realiser  une  etude de  l'bge de  28  especes  du  lagon nb-calaonien B partir des 
otolithes, et a mis  en  evidence  la  presence d'une zonation sur les otolithes de chacune d'entre elles. 
Pour Lethrinus nebulosus, cet auteur a valide l'apparition annuelle d'anneaux opaques sur les 
sagittas et donnt? une description tri3 precise des zones de croissance. L'bchantillon collecte et 
travaille par G. Loubens  constitue  donc  un materiel de choix  pour  une  application  en 
sclerochronologie : il peut servir de base B 1'61aboration et B la mise au point de techniques de 
lecture automatique des otolithes par analyse d'images. Comme les otolithes de L. nebulosus ont 
deja  et6 examines, la  programmation de l'outil informatique pourra suivre precisemment la 
demarche de lecture manuelle definie par  cet expert, et  &re  test& B chaque instant. 
Le protocole d'etude sclerochronologique de Lethrinus nebulosus men6  ici  est prhente sur  laj?gure 
104. Diverses techniques de mise en evidence des structures de croissance des otolithes ont et6 
appliqudes de maniere B comparer  les differents aspects  des macrostructures et  des microstructures. 
L'analyse d'images a &te d6veloppQ  pour essayer de  formaliser une part de  l'experience acquise par 
un lecteur confirme, et  pour  tenter  une lecture simple  et  automatique  des otolithes. Ainsi, les limites 
et la fiabilit6 de tels outils  ont  et6  evaluees. , 
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I VALlDlTE DE LA METHODE I 
Figure 104 : Protocole d'ktude p u r  l'estimation de l'âge de Lethrinus nebulosus. 
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B. MatCriel et methodes 
1. Biologie, Bcologie  de  I'espZxe et milieu  de collecte 
LRthrinus  nebulosus (Forsskal  1775) @g. 105)  est  un Lethrinidae repandu  dans  tout  1'Indo-pacifique, 
depuis le Golfe Persique et  les  c6tes  ouest-africaines jusqu'8 la Polyn&ie, en passant par le littoral 
de  l'Asie tropicale. En Nouvelle-Caledonie, il est  aussi  appel6 Bec de Canne  ou Lethrinus nuageux. 
Il vit plut& sur les plaines  sableuses  qui  constituent le fond des lagons. Ce poisson  peut atteindre un 
peu  plus de 600 mm de longueur standard, pour un poids d'environ 6 kg. L'espkce est carnivore, 
son alimentation &ant compos& d'organismes benthiques (Crustac&, Echinodermes, 
Gasteropodes. ..). En Nouvelle-Caledonie, la periode de maturation sexuelle se situe en  juillet-aofit, 
et la reproduction a lieu  peu  aprks,  pendant  les  mois d'aoQt, septembre  et octobre (Loubens, 1980b). 
L. nebulosus est une espkce tri% importante pour la pkhe  artisanale caledonienne, arrivant en 
premike position pour la quantite de poissons  pQch6s (Loubens, 1978a).  Son  importance ne  se limite 
pas 8 la  Nouvelle-Caledonie,  et  les  espbces du genre Lethrinus sont  abondamment p Q c h h  dans toute 
leur aire de repartition paillon, 1990). L. nebulosus est prhent partout en  quantite  notable  dans le 
lagon nt%-caledonien, oh il est surtout capture la nuit aux lignes 8 main au dessus des plaines 
sableuses,  et  pendant toute l'annee (Loubens,  1978b). 
La  Nouvelle-Caledonie  est  soumise 8 un  climat  tropical  avec  deux saisons : la saison froide (de juin 
2I aofit), pendant laquelle les precipitations sont peu abondantes, avec des temperatures de l'eau 
minimales en juillet-aoQt (environ 20-21°C) ; l'et6 austral (de decembre 8 mars), qui est la saison 
chaude  avec des temperatures  maximales de l'eau en  mars  (environ 26°C). L'amplitude annuelle  des 
temperatures de l'eau du lagon  est  donc  voisine de 6°C. Dans le lagon, les variations de 
temperatures sont aussi marquh,  avec  un  net  refroidissement  pendant l'hiver. La temperature est la 
principale source  de changement  saisonnier  des  conditions  environnementales des poissons. 
.. - 
2. Echantillon 
L'echantillon de base  provient de la collecte effectuk en  Nouvelle-Caledonie  par l'ORSTOM,  entre 
novembre  1974  et  mai 1977, le plus  souvent  par  des  pQches  experimentales,  mais  aussi  grfice 21 des 
achats  aux  pQcheurs  locaux.  Les  peches  experimentales  ont  et6 r & I i s h  dans la partie sud-ouest  du 
lagon  de part et d'autre  de NoumCa, dans  les  milieux  non littoraux mg. 106). Chaque  poisson a et6 
mesure (longueur standard LS en mm) et sexe. Des ecailles ont et6 prelevh au milieu du flanc 
gauche, juste au dessus de la pectorale rabattue en arrigre. Les otolithes (sagittas) ont aussi et6 
pr6lev&, ainsi que la troisibme  epine de la  nageoire dorsale. 
L'echantillon des poissons de  l'&de ci-presente a et6 choisi parmi les individus precedents, pour 
representer au  mieux  les  differences de tailles, de date de capture et des stades  sexuels : les tailles 
sont comprises entre 132 mm et 561 mm, pour des poissons pQch6s entre decembre 1974 et mars 
1976 mais principalement entre juin et novembre 1975. 10 poissons ont et6 selectionn6s pour les 




Figure 106 : Principales  zones  de  pêches  (lignes  pointillées) dans la partie  mhridionale du lagon  nh-calcklonien 
(d'aprks Loubens, 1978b). 
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3. Pikes calcifitks choisies  et  preparation 
Les etudes sclerochronologiques anterieures du mQme khantillon ont permis d'eliminer d'emblk 
certaines pikes calcifi&. Les &ailles ne  sont  pas utilisables car elles prbentent, B &te de 
discordances  classiques, une multitude de marques  non  classifiables de façon objective, en  plus d'un 
fort pourcentage de regen&ation, et d'autre part les premiers annulus  ne  sont  pas visibles (Loubens, 
1978b). Une etude sclerochronologique compark a ette men& chez cette espke (Meunier & al., 
1979) : elle comprenait les kailles, les sagittas, la troisieme dpine de la nageoire dorsale et les 
vertebres. Cette etude a pu mettre en dvidence les difficult& d'interpretation de l'epine et de ses 
marques de croissance, comparativement  aux otolithes : les ambiguïtb concernent surtout les 
premieres ann&, avec des possibilitb  de surestimation de l'age B partir du dkompte des lignes 
hematoxylinophiles. Les vertebres sont  inutilisables B cause d'un  fort remaniement  du  tissu  osseux 
detruisant  les  marques de croissance. 
Finalement, seuls les otolithes ont et6 retenus pour 1'6tude sclerochronologique et les essais de 
lecture automatique. En effet, Loubens (1978b) a pu decrire prkisement les macrostructures des 
sagittas,  et un certain nombre  de publications  donnent  une description des microstructures (Cf ci- 
aprh). De  plus,  ce  choix  avait  un autre avantage : tous  les otolithes de l'bchantillon ont ette lus par 
Loubens (1978b, 1980a) pour l'etude  de  l'age et de la croissance de Lethrinus nebulosus dans le 
lagon  n&-caledonien. 
Un echantillon  de  10 otolithes a et6 prepare pour  une  comparaison de l'aspect des  macrostructures  et 
des microstructures en fonction de differentes techniques de revelation. Pour chaque poisson, les 
preparations ont suivi la meme voie (fig. 107) : les  deux otolithes (droit et  gauche) ont et6  sectionnQ 
differemment, suivant un plan transversal pour l'un, et sagittal pour l'autre ; le plan sagittal a et6 
atteint  par  ponçage alors que la coupe transversale a et6 realis&  par  tronçonnage de  l'otolithe selon 
un axe passant  par le nucleus et le sommet  du  d6me  dorsal  (scie B vitesse lente I S O M E F ) .  Les 
macrostructures ont et6 mises en evidence sur l'otolithe entier, aprbs coloration ou en MEB ; les 
microstructures  ont  et6 observks B fort grossissement  (MEB) ; une  analyse  chimique  des sections en 
MEB a aussi  et6  rdalisee. L'eclaircissant preconise par Loubens  (1978b)  pour observer les otolithes 
in toto est l'essence  d'anis, nous  avons  choisi un milieu  eclaircissant proche : l'huile essentielle de 
pin. 
4. Validation  et  lecture  automatique  des  otolithes en analyse  d'images 
Le but des manipulations etait de travailler sur les otolithes entiers pour les lectures automatiques 
par  analyse d'images. Le travail de programmation de la lecture s'est base sur les lectures manuelles 
et les rdsultats obtenus par Loubens (1978b) : cet auteur a non seulement decrit les marques de 
croissance sur les otolithes entiers ou sectionn&, mais aussi choisi les marques principales, valide 
leur sequence d'apparition chronologique et effectue des mesures a partir des annulus. Loubens 
(1978b) a en effet valide l'apparition annuelle d'anneaux opaques sur les otolithes de Lethrinus 
nebulosus grace a des  prdlevements  mensuels  et h l'observation de leur formation sur la marge. Ces 
anneaux  apparaissent  pendant le dernier quadrimestre de l'annk, periode correspondant au 
I I 




Figure 107 : Prdparations et modes d'observation des otolithes de Lethrinus nebulosus. La succession des 
op6rations est identique  pour  chaque  poisson : l'un  des  otolithes est coup6  transversalement et l'autre 
sagittalement. B.T., bleu de toluidine ; C.S., coupe sagittale ; C.T., coupe transversale ; E, klaircissant ; 
E.D.T.A., acide dthylhne diamine tdtra-acBtique ; M.E.B., microscope Blectronique h balayage ; R.P., kine 
polyester. 
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4 rkhauffement des eaux aprh le minimum de juillet-aodt, la formation des anneaux ayant lieu 
pendant les mois hivernaux de croissance ralentie ; l'annulus a et6 defini comme une ligne de 
discontinuit6 de croissance correspondant au bord distal de l'anneau. Nous avons tenu compte (1) 
des critbres d'age definis (annulus = anneau opaque, plut& que son bord distal uniquement), (2) de 
l'axe  de lecture et de mesure,  (3) des valeurs mesurh,  pour definir certains seuils et parametres de 
programmation. 
Le programme, developpe en langage C sur les macros ("interpreter") du logiciel IBAS 2.0 de 
Kontron Bildanalyse (Cf Premi2re  Partie II. 1.4. et annexe 5), est comparable ii celui elabor6 pour la 
lecture des otolithes d'anguilles (Cf 9 II.G.3.). I1 permet de : 
. codifier chaque individu ; 
. utiliser les otolithes in toto en lumikre reflkhie sur fond noir, dans un  bain d'klaircissant 
. positionner interactivement le nucleus ; 
. choisir interactivement un axe de lecture de reference (rayon, Cf ci-aprh) ; 
. traiter l'image de façon specifique pour amdliorer la lisibilite des anneaux ; tracer le contour 
. tracer le profil de l'otolithe le long de cet axe ; 
. compter  et  mesurer  automatiquement le rayon des anneaux par rapport au centre (maximums 
. diminer les maximums ne correspondant pas B certains criteres pour les annulus ; 
. sortir les donnees sur imprimante ou sur disquette. 
(essence de pin) ; 
en surimpression sur  l'image (type de traitement identique au 0 II.G.3.1.) ; 
sur le profil, R1, R2 etc ...) ; mesurer le rayon R de  l'otolithe ; 
L'axe  de lecture est celui defini par Loubens sur la face distale de la sagitta @g. 108) : en analyse 
d'images, aprbs le positionnement  du centre du  nucleus et la visualisation du contour, le choix  du 
rayon correspond aussi au sommet  du  dome,  mais peut &re trbs  legbrement  decale  en fonction de la 
nettete des annulus. 
L'acceptation ou le rejet des pics maximums du profil (ici annulus) prend en compte des valeurs- 
seuil : 
(1) Acceptation  du premier anneau. Pour cela, on  se base sur les valeurs de R1  qui avaient et6 
obtenues par Loubens : pour un  echantillon de lo00 poissons, les plus petites valeurs de 
R1 enregistrees etaient de 1.494mm. Pour le programme de lecture automatique des 
otolithes de Lethrinus, l'image a une resolution egale ii 14.085pm (distance entre deux 
pixels). Le R1  minimum est donc 6gal B 106 pixels.  La  valeur-seuil choisie est de 100 
pixels. En dessous de cette valeur, tous les pics detect& sont eliminh. 
(2) Acceptation des autres anneaux. C'est la hauteur relative d'un pic par rapport B ces 
voisins, en  niveaux de  gris, qui decide s'il est  accepte  ou non (il doit &re d'une hauteur 
minimale de 30 pixels, d'aprbs des essais preliminaires). De plus, un pic est  6liminB s'il 
est trop proche de son voisin. 
50 otolithes de L. nebulosus du lagon ndo-cal6donien ont et6  lus par la methode automatique et les 
rhultats obtenus compares aux lectures manuelles anterieures (expert). On disposait alors de 2 series 
de mesures des rayons des anneaux. L'btape de verification comporte d'une part la comparaison des 
rhultats sur le nombre d'anneaux (age) comptes par l'expert et par la machine, et d'autre part la 
comparaison des mesures enregistrees lors des deux lectures (expert humain et analyse d'images). 
D 
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igure 108 : Otolithe  entier de Lethrinus nebulosus vu par la face externe et mesures enregist&. L'axe choisi 
(flkhe) part du centre du nucleus  jusqu'au someet du dôme dorsal ; il a me longueur &gals 3 R. Les m a u x  
sont mesur6s sur cet axe (Rl,  R2, p u r  les meaux 1 et 2). A, mt6rieur ; D, champ dorsal ; N, nucleus ; P, 
postkrieur ; V, champ  ventral ; ZH, zone hyaline ; ZO, anneau (zone) opaque. 
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Pour la comparaison des estimations de  l'age,  l'erreur moyenne relative (EMR) et le coefficient de 
variation (CV) ont et6 calcul& (Cf 0 I.B.3.2.2. pour les formules de calcul). Pour la comparaison 
des mesures des rayons, il a ette necessaire de travailler sur des distances relatives car les deux 
methodes sont t r h  differentes. Les mesures relatives (RR1, RR2 etc ...) des rayons des anneaux (Rl, 
R2 etc.. .) par rapport h la mesure du rayon (R) ont donc et6  calcul&, dans les deux cas, en % : 
R R 1  = Rl/R, RR2 = R2/R etc ... 




C. RQuItats et  discussion 
1. Comparaisons mbthodologiques 
1.1. Macrostructures  des  otolithes @g. 109) 
La face externe de l'otolithe de L. nebulosus est faiblement  concave  chez  les petits individus,  mais 
elle peut devenir fortement concave  chez les gros poissons. La concavite  est d'ailleurs plus marqu& 
dans l'axe antero-posterieur que dans l'axe dorso-ventral. Observk en lumikre rdflkhie sur fond 
noir, cette face prbente, pour  un  individu de  taille moyenne (jig. 108  pour les premikres zones, ou 
f i g .  11 1 .a, et description de Loubens,  1978b, modifik) : 
(1)  un nucleus opaque blanc ; 
(2) une zone hyaline concentrique, large, grisAtre et complexe, a nombreuses stries radiales 
d'un blanc pur ; cette zone large peut presenter des petites sous-zones concentriques 
d'opacitb differente ; 
(3) un premier anneau d'un blanc trouble et  laiteux ; 
(4) une deuxikme zone hyaline  assez large, renfermant elle aussi  des stries blanc  pur ; 
(5) puis une  succession  d'anneaux  opaques  et de zone hyalines (etroites) avec peu ou pas de 
La largeur des anneaux opaques varie peu et les stries blanches des zones hyalines sont plut& 
reparties dans les champs dorsal et posterieur. La zonation est egalement plus visible dans les 
champs dorsal et posterieur, et  plus  particulikrement vers  le d8me dorsal. A ce reseau d'anneaux de 
grande taille,  se superpose un  second  reseau  beaucoup plus fin et serre, dont  la  nettete est variable 
suivant les champs, les zones, ou le poisson (Loubens, 1978b). L'accroissement de l'otolithe des 
jeunes se  fait  d'abord par adjonction de materiel sur le  pourtour, puis trks vite uniquement sur la 
face interne. Sur les otolithes entiers des  poissons Ag&, cet  accroissement entraîne un  resserrement 
important des  structures vers le bord  avec  en plus une forte incurvation de ce dernier. Dans ce cas, 
pour observer les dernikres marques de croissance, il est souvent  necessaire de realiser une  coupe de 
l'otolithe. 
stries radiales, jusqu'au bord de l'otolithe. 
La  plan sagittal de l'otolithe  de L. nebulosus est difficile a obtenir, mCme par  ponçage. En effet, la 
concavite prononcee empeche d'atteindre le nucleus  et le bord  dans le meme axe sur des surfaces 
relativement planes. Ce type de preparation a donc et6 rejet6 pour  la suite de  l'etude. 
Sur la coupe transversale de l'otolithe, en lumikre r6flechie sur fond noir (fig. 109.b), la mCme 
alternance de zones  hyalines  et  d'anneaux  opaques  est observk. I1 y a correspondance entre celles-ci 
et celles de l'otolithe o b s e d  en entier, avec une moins bonne visibilite sur la coupe pour les 
premieres  marques,  mais  une  meilleure  pour  les  anneaux rkents. 
La coloration de la coupe transversale par le bleu de toluidine revkle d'autres structures de 
croissance (fig. 109.a). Elle fait apparaître deux regions sur la coupe, distinguables par l'intensite de 
leur coloration (fig. 109.a). 
La premiere est limitbe en profondeur par le sulcus et par deux lignes gagnant de part et 
d'autre la face interne. Elle est  fortement color& dans  son  ensemble,  et laisse percevoir 
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une  zonation  proche  du sulcus, avec de fines lignes  plus chromophiles. Cette premiere 
region sera appel&  "champ interne". 
Ea deuxikme  correspond 21 toute  la face externe de I'ot~lithe, si l'on  trace une  ligne p 
Les lignes 
croissance 
par le bas du  prolongement  du S M ~ C M ~  et paallele au bord externe. L'ensemble de cette 
region n'est pas  colore,  mais de fines lignes  chromophiles (LC) sont observables dans la 
partie proche de la face externe @g. 1 .a). Ces lignes sont bien separ 
champs dorsal et ventral, et leurs limites ne sont pas nettes lorsqu'on les suit vers la 
face interne. Cette region sera appelde 
chromophiles (trh fines) peuvent se d enir multiples, dans 1' 
dorso-ventral ($8. 1092). On a donc une alternance de zones non color 
renfermes des stries radiaires chromophiles),  et de groupes de lignes chromophiles (de 1 h plusieurs 
m e a u x  fins). Ces groupes sont toujours plus individudis le chmp dor%d. 
Dans le champ ventral, d'autres lignes chromophiles  peuvent s'intercaler avec les lignes principales, 
rendant l'analyse plus delicate, et parfois impossible. Une LC  isol&,  ou la premikre appartenant 2 
e d o ~ 6 ,  correspond 2 la limite interne d'un anneau  opaque vu en lumike rbflkhie  sur fond 
, a et b). Lorsqu'elle est suivie par d'autres LC proches, celles-ci coïncident avec 
l'anneau opaque. Les zones  entre les LC correspondent  donc  aux  zones hyalines. 
Figure 169 : Coupe  transversale de l'otolithe de kehrinus nebuloslls selon  plusieurs  types de prdparation  et 
ultrastructure des marques principales (poisson de 395 mm). Les symboles indiquent la localisation de 4 
annulus. D, face  dorsale ; E, face externe ; II, face  interne ; S, sulew ; V, face  ventrale. 
. Coupe color&  au  bleu de toluidine observh en  lumikre rdflkhie sur fond noir. Les fl&hes Bpaisses 
situent  la limite de deux  rkgions  ayant  une  structure et une coloration  diffdrentes : la  rdgion  du 
haut  (champ  interne)  est  fortement  color& ; la  rdgion  du bas (champ externe) est moins  color&. 
Dans le  champ  externe,  des  marques  principales  (annulus,  symboles) sont reprdsenth par  une 
ou plusieurs lignes chromophiles mpprochh. Ces marques sont plus individualides dans le 
champ dorsal, mais sont  aussi  visibles dans le  champ  ventral.  Barre = 586 ym. 
b. Coupe p l i e  observk en lumihre rBfl&hie sur fond noir. Les annulus (symboles) sont de fins 
amaux opaques. B a ~ e  = 586 ym. 
c. Image r&trodiffu&  de  la  coupe en MEB (champ  ventral). Les m u l u s  sont de  fines  lignes 
hypscalciques. Barre = 500 ym. 
d. Image secondaire de la coupe en MEB (champ dorsal). Les m u l u s  sont visibles sous forme de 
sillons  (la flkhe indique l 'mulus reprdsentb sur la figure suivante). La structure des champs 
interne et externe est diffdrente. De nombreuses stries radiaires sont prdsentes dans tous le 
champ doorsaai. Banre = 500 ym. 
e. DBhil de la structure d'un m u h s  (ddetail de l'image SecondSnire pr&  ente). L'mulus est  compos5 
de deux sillons profonds principaux (flkhes dpaisses) et de plus fins sillons les entourant. De 
trks  nombreux  petits  sillons et crgtes  radiaires sont aussi m i s  en  Bvidence (petites flkhes). Barre 
= 100ym. 
f. DBtail d'un annulus h fort grossissement (image secondaire en MEB). L'annulus est compod de 
groupes de sillons profonds rapprochBs. Les flkhes indiquent de nombreuses crêtes radiaires. 
Barre = 50 ym. 
On peut donc supposer que la formation des LC ( i so lk  ou regroup&) est annuelle, form& 
pendant l'hiver austral, puisque  Loubens (1978b) a montre  la  formation des anneaux  opaques B cette 
epoque. Ces annulus chromophiles sont t r h  facilement distinguables dans  le champ dorsal lorsque 
l'&e est inferieur B 7 ou 8 ans, mais lorsque le poisson est plus Age, il peut exister quelques 









interpretables sur l'otolithe entier, la coloration peut donc &re consider& comme une aide 2 
l'interpretation et offre de plus la possibilite de mesures prkises des anneaux chromophiles. 
Sur  la coupe transversale de l'otolithe, le niveau de calcification  moyen semble &e constant pour 
toutes les regions (fig. 109.c) : l'ensemble de l'image r&odiffus& en MEB a un niveau de gris 
uniforme ; le pouvoir de resolution de la r6trodiffusion n'est peut &e pas suffisant, 2 cette khelle, 
pour differencier les t r h  faibles  nuances. Seules de fines lignes hypomineralis& sont visibles dans 
les champs dorsal et  ventral (fig. 109.c). Ces lignes  coïncident  exactement avec les principales lignes 
chromophiles mises  en  evidence par la coloration au  bleu de toluidine. 
L'observation des coupes transversales des otolithes en MEB (image secondaire) rend compte de 
l'ultrastructure des lignes hypocalciques chromophiles (fig. 109, d, e et f). Chaque ligne est un 
profond sillon, c'est une discontinuite dans la structure de l'otolithe. Les zones intermediaires (zone 
hyalines) ne montrent pas de cristaux d'aragonite individualises dans le champ externe (au moins 
avec la technique de decalcification employ&). Par contre, elles prbentent de t r h  nombreuses 
cr&s et petits sillons radiaires par rapport au nucleus (fig. 109,  e et f). L'ultrastructure du champ 
interne de l'otolithe est fondamentalement differente (Cf 0 ci-aprh). L'h6tkrogBneite structurale est 
marquee entre les champs interne et externe sur l'image secondaire (fig. 109.d). 
1.2. Microstructures des otolithes fig. 110) 
Sur la coupe transversale des otolithes de L. nebulosus, les microstructures (zones d'accretion) ne 
sont pas ou peu visibles dans le champ externe (defini 0 prectklent). Elles le sont dans le champ 
interne, et plus particulikrement vers le champ ventral, sous le sulcus (fig. 11O.a). Dans cette region, 
les zones d'accretion sont bien individualisees, et  regulikrement e s p a c h  depuis le nucleus jusqu'au 
bord interne (fig. 110, b et c). Ces zones sont parfois seulement larges de 0.6 Pm. L'arrangement 
replier  de ces microstructures est interrompu parfois  par des sillons plus profonds (fig. 110, b et c) 
: ces derniers sont en fait le prolongement, dans le champ interne, de lignes hypocalcifiks 
chromophiles rep6rees dans le champ externe ; si leur prQence est notable, il est quelquefois plus 
difficile de les reperer toutes, et de savoir avec  precision si ce sont des marques principales ou non. 
Figure 110 : Microstructures  des  otolithes de Lethrinus nebulosus observh sur la  coupe  transversale  en  MEB 
(poisson de 395 mm identique ZI lafig. 109). 
a. Coupe color& au bleu  de  toluidine  indiquant  la  rdgion oil sont  observ&s  les  microstructures  (r6gion 
du  champ  interne  limit&  par les flkhes fines). Les flkhes 6paisses  donnent  la  limite  des  champs 
interne et externe. Le symbole localise le nucleus : la coupe ne passe pas exactement par le 
centre  du  nucleus  puisque ce dernier  est dkald par  rapport ZI la  base  du sulcus. Barre = 1 mm. 
b. Image  secondaire  en MEB de l'arrangement trh rdgulier  des  microstructures. Les flkhes indiquent 
la  pr&nce  de  plus  profonds sillons, qui  correspondent ZI des  lignes  chromophiles.  Barre = 20 
W. 
c. D6tail de l'image prkaente montrant chaque unit6 structurale (zone d'accrdtion avec cristaux 
d'aragonite individualist%)  et un sillon  profond (flkhe). Barre = 10 Pm. 
d. Image r6trodiffuA des microstructures en MEB. L'alternance de microzones hypo- et hyper- 
calcifih est directement visible sur l'image. La largeur  des zones diminue  depuis le bas vers le 
haut de la photographie. Les liones hypercalcifides sont plus larges (en bas) que les zones 
hypocalcifi&s,  et  correspondent  bien  aux zones d'accr6tion de la figure  pdcddente.  Barre = 50 
P .  
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e cdcification des microstructures peut &re mis en 6vidence par une image r6trodifis 
fort grossissement, une alternance de zones h - et hyper- calciques 
ours dans la partie du champ interne faisant suite au sulcus. I1 existe bien une 
succession de zones d'accr6tion riches en calcium et de zones pauvres en calcium  (zones 
discontinues). Sur lafigure 1 1O.d, la largeur des zones plus calcifi diminue depuis le bas a droite 
graphie, jusqu'au coin  en haut et B gauche. U C U A ~  ligne de discontinuit principale n'est 
Une etude otolithombtrique de L. nebdows, utilisant les microstructures pour estimer l'agge aprh 
validation, devra plut& les compter et les mesurer dms le c h a p  interne, m2me si ce n'est p 
de croissance maximum sur la coupe. 
Macrostructures des otolithes 
L'otolithe entier de L. nebuZosus en lumikre r6flCchie sur fond noir prhente une alternance de zones 
opaques  dtroites,  peu denses et parfois diffuses pour les premikres, et de zones hyalines renfermant 
des stries radiaires trks blanches. D'une facon gbnerdtle, ce schema se rencontre chez beaucoup 
d'espkces tropicales recifales : Lethrinidae (Loubens 1978b ; Morales-Nin,  1989), Haemulidae 
(Loubens, 1978b ; Baillon, 1990), Eutjanidae (Loubens, 1978b ; Morales-Nin, 1989 ; Morales-Nin 
& Ralston, 1990) ; Serranidae (Loubens,  197 b). . . Si ce schema est identique pour les espkces de ce 
milieu, il est fondamentalement  diff6rent de celui rencontrk  chez  la plupart des espkes marines ou 
dulcaquicoles des regions temp6r&s,  chez lesquelles les zones hyalines des otolithes sont 
g6n6rdement etroites et l e s  zones opaques larges et denses (voir Pmella,  980, pour rewe). Dms 
les deux cass, milieu marin tropical et milieu temp$rd, la validation des p iodes de formation des 
zones de croissance pour certaines  espkces a montre que l'apparition annuelle d'une zone hyaline et 
d'une zone opaque est courante.  Il existerait alors des mkcanismes differents de d6pp8t et de 
croissance des otolithes, qui d6pendent  peut-&re de la lattitude, si  l'on considkre que la lattitude des 
milieux lagonaires est de +-3O" et si celle des milieux temp&& est > 35 ou 
rinus nebblalosus, Loubens  (1978b) a valid6 indirectement l'apparition annuelle des anneaux 
opaques, grace A l'observation de pr6lkvement mensuels : la formation des annaux est influench 
par une variation sensible de la tempdrature, et correspond h une p6riode de ralentissement de la 
croissance. Pour les autres espkces, les validations des scbnarios de croissance sont  moins &identes, 
meme si certains auteurs estiment que la succession annuelle des zones opaques est d6montr& 
(validations indirectes il chaque fois) : la validation pour Lethrinus  choerorhynchus par Morales-Nin 
(1989) n'est pas bien dtayde,  ainsi que celle de Diagramma  pictum (Baillon, 1990), et celle Lutjanus 
kasmira (Morales-Nin, 1989 ; Morales-Nin & Ralston, 1990). I1 existe meme une ambiguïte dans la 
description des zones par ces  deux derniers auteurs. 
En ce qui concerne la difference dans la structure de l'otolithe en coupe transversale, elle a deja et6 
remarquee pour d'autres espkces : Bncorhynchus  t hawtscha et Macruronus  novaeaelandiae 
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(Gauldie & al., 1990), Chrysophrys auratus (Gauldie, 1988 ; Gauldie & al., lm), Hoplostethus 
atlanticus (Gauldie, 1990), et colossomu mucropomwn (presente  etude). Les structures internes sont 
cependant differentes suivant l'espkce consider&. La forme de l'otolithe de Chrysophrys  auratus est 
comparable B celle de Lethrinus  nebulosus en coupe transversale. Pour la premiere espike, Gauldie 
& al. (1990) dkrivent la zone proche du sulcus comme treS particulikre, repondant de façon 
differente aux attaques acides  et  ne se colorant pas comme les autres regions ; les photos p r b e n t h  
par ces auteurs rappelent aussi celles obtenues pour L. nebulosus, avec deux regions hdterogknes, 
interne et externe. Les otolithes d'Hoplostethus  atlanticus possedent  deux phases minerales 
d'aragonite, l'une dans le champ interne, et l'autre dans le champ externe (Gauldie, 1990). Gauldie 
& al. (1990) suggkrent que ce sont  en  fait les matrices proteiques des deux regions qui different, et 
que la region du sulcus contient une plus faible quantite de fraction proteique. Lors de nos 
experiences sur L. nebulosus, la decalcification a rev616 les microstructures dans le champ interne, 
alors qu'elles ne sont pas apparues dans le champ externe, ce qui renforce les observations des 
auteurs prkddents. La structure des deux  champs  influence  peut  &re  la lisibilite des otolithes entiers 
: en effet, les structures de croissance ne sont pas distinguables lorsque l'on observe leur face 
interne. 
En MEB, de nombreuses cretes et petits sillons radiaires sont bien individualises dans le champ 
externe des coupes des otolithes de L. nebulosus. On peut supposer que ces structures sont 2 
l'origine des stries radiaires d'un blanc pur observables sur les otolithes in toto en lumikre r6flkhie 
sur fond noir. 
Y 
Annulus et discontinuites structurales 
Sur les otolithes de L. nebulosus, les 
i 
annulus  (anneaux opaques) correspondent B des  discontinuith 
structurales mises  en evidence aprh d6calcification. Chaque anneau opaque peut correspondre B une 
discontinuit6 ou un groupe de  discontinuitb. Gauldie (1988) observe exactement le meme type de 
structures pour Chrysophrys auratus en Nouvelle-Zelande, les zones opaques coïncidant avec les 
principales discontinuith structurales, d'autres  discontinuith secondaires pouvant &re aussi 
visibles. Chez  la  meme  espkce,  Gauldie & al. (1990), decrivent de nombreuses discontinuites dans la 
region du sulcus, et un schema plus complexe dans le champ ventral de la coupe, ce qui est 
exactement le cas de L. nebulosus. Les groupes de  discontinuitb structurales peuvent aussi 
apparaître comme des zones opaques sur les sections d'otolithes de Hoplotethus  atlanticus (Gauldie, 
1987). La correspondance directe entre les zones opaques des otolithes entiers ou sectionnh et les 
discontinuites est donc commune a 3 espkces de l'hemisphkre sud. 
Le schema decrit precedemment est encore fondamentalement different de celui rencontre le plus 
souvent dans la litterature : les discontinuith sont synonymes d'une croissance ralentie et s i t u h  
dans les zones hyalines. C'est le cas pour des espkces tempdr&s (Pannella, 1980 ; Morales-Nin, 
1987), mais aussi pour des espkces tropicales, nous l'avons vu pour Prochilodus nigricans et 
Colossoma macropomurn des milieux aquatiques de Bolivie. Dans le cas de l'anguille, Anguilla 
anguilla, les discontinuites sont  en limite des zones hyalines  et opaques. 
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Microstructures des otolithes 
lors que le% 0tolithe-s de L. ~ ~ ~ u l o s ~  pr 
relativement inteqr&ables et vdid e fagon approfondie, 
des 6tudes otolithometriques h p 
minces en microscopie photonique ou sur des coupes tr 
oniens, les microstries sont quelquefois 
e l'observation des microstructur 
on ne permet pas de discerner 
auteur, ces dernikres sont comprises entre 6.7  et 1.2 pm  chez L. ~ b ~ o s u s ,  mais p ~ ~ e ~ t  aussi &re 
ente etude), et donc ne pa% &re observables en  microscopie  photonique. 
La region de la coupe de l'otolithe dans laquelle les microstructures sont  bien identifiables se situe 
dans le champ interne, le long du sulcus. Gauldie (1988) obtient exactement les m&nes rhultats 
~ ~ o ~ ~ 9 ~  auratus. La validation Qu d 8t des microstries sur les otolithes de E. ~ ~ b ~ l o s u ~  
par marquage  vital a echou6 dans l'etude  de Baillon  (1 $I cause de problbmes  techniques. 
Cependant, cet auteur a choisi de repdrer les microstructur a limite du chmp ventral, qui n'est 
pas la zone la  plus favorable pour l'observation, et qui a pu entraîner des dificulth 
d'interprbtations. Bans la mQme etude, les densith des microstries ont 6td mesur& depuis le 
nucleus vers le champ dorsal : ce dernier reprkente en effet l'axe de croissance maximum de 
l'otolithe, mais il est difficile de retrouver prkcisement le meme e pour tous les individus, et 
cette region prhente aussi des structures chaotiques rendant les lectu impossibles (Baillon, 1990). 
Chez de nombreuses espbces, parfois d& les stades jeunes, la croissance de  l'otolithe est 
asymetrique et n'interesse plus que la face interne, l'accroissement s'effectuant alors en epaisseur. 
Ce phenomkne a deja et6 remargut5  chez L. nebulosus par Eoubens (1978b), et demontre clairement 
par  un  marquage  vital  (Baillon,  1990).  Pour d'autres espkces, outre les  observations classiques des 
upe, les marquages vitaux ont pu souli r ce phenomkne chez ~ n ~ p l o ~ a  fimbria
illon, 1990), et Sciaenop ocellatus 
(Bumpardner, 1991). Le choix d'un axe de lecture du nucleus vers la face interne sera donc 
prbf6rable pour mesurer  toutes les stries de croissance, en  plus d'une meilleure lisibilitb des 
microstructures. 
e de lecture pour  denombrer les microstructures des  otolithes  semble atre de toute 
premikre importance pour  estimer l'sge  de poissons adultes, ce qui est toujours delicat. Lorsque seul 
le comptage est d&ire, cet axe peut varier au cours de la lecture pour repdrer l e s  plages ayant la 
meilleure lisibilite  (Brouml & al., 1983 ; Caillart & al., 1986).  Par contre, lorsque les maures sont 
necessaires (pour la largeur des microstries, l'estimation des demit&,  le rbtrocalcul ...), l'axe doit 
&re standardise. Ce dernier est different selon les auteurs ou les esphes considkrks. Pour les 
espkces rkcifales dont la forme des otolithes est proche de celle de L. nebulosus (Lethrinidae, 
Lutjanidae, Serranidae etc ..., Cf 0 prdcaent),  l'axe  de mesure choisi est variable. Radtke (1987) 
trouve que la region  du sulcus sur la coupe transversale prQente des microstructures 
particulikrement  nettes chez Pristigomoides jilamentosus (Lutjanidae). A 1 'oppose,  Ralston & 
Miyamoto (1981, 1983)  pr6conisent  la lecture sur le champ  posterieur d'une coupe frontale pour la 
meme  espkce.  Smith & Kostlan  (1991)  reprennent la methode  de Ralston dl Miyamoto  (1981)  pour 
estimer  les densites des  microstries  chez Efelis carbunculus (Lutjanidae). Une ddmarche interessante 
a ette tentee par Bach & Chauvelon  (1992) sur Eutjanus sebae (Lutjanidae)  pour essayer de 
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s'affranchir des problbmes apport6 par le choix d'un axe de lecture unique. Chauvelon (1990) 
prkise que les microstructures  ne  sont pas lisibles sur  l'axe dorso-ventral de  la  coupe transversale 
de  l'otolithe, mais qu'elles le sont  dans  les  regions du champ interne proche du sulcus. Chauvelon & 
Bach (1992) proposent de modeliser le contour  de  la face interne de la sagitta comme  une portion 
d'ellipse, cent& sur  le nucleus : le modele  permet ensuite de choisir un  axe de  lecture quelconque 
de la portion de l'ellipse. Cependant, cette methode est relativement lourde puisqu'elle suppose une 
prise de mesures prhlable 2 la modelisation, et que toutes les formes d'otolithes ne correspondent 
pas a ce schema. 
La longevite des L. nebulosus en Nouvelle-Caledonie  est  importante, jusqu'h environ 30 ans, et la 
phase de croissance intbressante  est  comprise entre O et 10 ans (Loubens,  1980a). Le comptage des 
microstries s'avkre donc fastidieux.  Les difficult& de visualisation des microstructures, et de 
l'absence de validation des  dep6ts journaliers de ces dernieres, incitent 2 &iter l'dtude de  l'age  de 
cette espke h l'aide  de methodes d'analyse fines (microstructures). De plus,  ces  methodes 
n'apportent aucune information supplementaire pour les etudes de croissance des juveniles et des 
adultes  par rapport a l'observation des  macrostructures. Elles pourraient &re interasantes pour  une 
etude detaillee de la croissance  des  plus jeunes, pendant les premiers mois d'existence. 
2. Automatisation des lectures sur les otolithes  entiers 
2.1. Rkultats i _.- 
La lecture automatique  de 50 otolithes entiers de L. nebulosus par analyse d'images est  comparee a 
la lecture manuelle effectuk par  un  expert  (Loubens). L'expert a pu determiner precisement  l'%lge 
des poissons en comptant le nombre d'anneaux opaques, et l'analyseur a et6 programme pour 
denombrer et mesurer les mQmes structures. Les r6ultats obtenus par le lecteur experiment6 sont 
consideres comme la reference, et compares h ceux de l'outil informatique. Ces lectures montrent 
rapidement les limites de la  machine : il est impossible d'estimer l'Age exact des poissons  ayant  plus 
de 9 annks. En effet, le pouvoir de  r6olution  de  l'analyseur, ainsi que certains types de traitements 
de  l'image  (e.g. filtres passe-bas)  empechent de discriminer  les  plus fins anneaux  deposes lorsque la 
croissance est ralentie. Loubens (1978b) signale qu'a partir d'un certain nombre d'anneaux, la 
croissance de l'otolithe change  de direction, et que la mesure  des rayons devient  trbs difficile, meme 
inutile. Pour L. nebulosus, ce lecteur entraîne ne peut plus mesurer le rayon des anneaux aprh le 
lOkme, et parfois d h  le 6kme  pour  un otolithe en  possddant  10 : ceci est donc tout h fait comparable 
aux capacitk de mesures de l'analyseur d'images. L'expert peut cependant denombrer tous les 
anneaux  avec plus ou  moins de facilite, ce  que la machine  ne fait pas pour l'ensemble des  individus. 
Nous considererons que l'analyseur ne peut pas &re utilise pour donner l'%lge absolu des gros 
individus, mais qu'il peut  par contre mesurer  les  anneaux jusqu'au 88me sans difficulte, et que ces 
mesures sont ensuite utilisables  pour le retrocalcul. Les  poissons de plus de 9 ans, qui reprkentaient 
10%  de l'dchantillon, ne  sont  donc pas inclus  dans  les  comparaisons d'estimation  de l'ilge, mais le 
sont dans les comparaisons  des  mesures  des  rayons  des  anneaux. 
CornDaraison de l'estimation de I'Aee 
quels l'expert a compte  moins de 16 x, on obtient : 
EMR = 8.78 et CV = 6.12 
Ces valeurs sont correctes si l'on  se r6fere  aux seuils donnh par Prince al. (1985) ou Laine & QI. 
(1 W1), ou  aux  valeurs  obtenues  pour 1 3 esphes de Bolivie (Cf I.). De plus, d m  notre 
Bchantillon, seuls 7% des lectures di de plus de 1 m a u .  Lo e la difference entre la 
lecture de l'expert et celle de i'analyseur est &gale 2 I an, elle a 2 origines : (1) le comptage d'un 
marginal par la machine, que le lecteur humain  ne d surestimation de 1 
par la machine lorsqu'elle ne peut faire la diffdrence entr 
blanches  entourant 1% premier anneau. La source d'en ilement &art& et 
seul un lecteur entrah6  pourra valider le rhultat apport6 par l'analyseur d'images. Ce type d'erreur 
artiellement Blimin6 en travaillant sur un profil synthbtique, tel que l'avaient imagine 
Prouzet (1986) : ce profil est Blabore a ir de plusieurs profils t r h  proches et la valeur 
is pour un pixel donne est &ale moyenne de plusieurs (profils proches). On 
pourrait ainsi detecter les maximums locaux dos aux stries radiaires et les eliminer. Ea source 
d'erreur (1) peut &re &vit& par un seuillage du dernier anneau d6tect6 par la machine,  en  fonction 
de sa distance par rapport au bord. Cependant, dans ce cas de figure, le lecteur humain  peut lui aussi 
faire des  erreurs  d'appreciation, et parfois, le traitement d'imag am6liore de facon notable l'aspect 
des  zones  marginales. Si les differences d'estimation de 1' la pr&ence d'anneaux 
marginaux sont eliminees, on obtient : 
EMR = 5.45% et CV = 0.077. 
Ces dernikres valeurs sont tout il fait  acceptables  pour des comparaisons de lectures. 
Figure 111 : Lecture  automatique de l'âge sur  les  otolithes de Lefhrinw nebulosus. L'image d'origine est celle 
d'un otolithe entier en  lumibre  r&fl&hie  sur  fond noir, d'un poisson de 369 m. 
a. Image de l'otolithe entier aprh traitement. Le symbole  localise le nucleus. A, ant6rieur ; D, champ 
b. Image d'origine du  champ  dorsal nom traitée. 
e. Image  du  champ  dorsal apr2.s un premier  traitement et psition interactive  du  nucleus  (symbole). Ees 
stries radiaires  sont  bien  visibles dans la  zone  hyaline  centrale  complexe. 
d. Image du champ dorsal aprks un second traitement at psition interactive de l'me de lecture. Le 
contour  de l'otolithe est matdrialid par une ligne grise (en  rouge sur le moniteur  image). 
e. Profil de niveaux de gris le  long de l'axe de la  figure prdddente et  extraction des informations. En 
haut B gauche, les images reprhntent l'image d'origine (gauche,  identique il b) et  l'image sur 
laquelle  l'information est extraite (droite, identique B d). Sur le profil, les maximums  (anneaux 
opaques)  sont  comptes  automatiquement  et  leurs  rayons  mesur& : 7 anneaux (ann&) au total. 
Les structures centrales dont le rayon est infdrieur h 100 pixels sont Biminh. Le traitement 
d'image rdvble  cependant  des structures psst6rieures au nucleus et antdrieures au premier 
dorsal ; P, posterieur ; SR, stries radiaires (flkhe) ; V, champ  ventral. Barn = 5 mm. 
ÉUllleaU. 
La zone hyaline centrale de I'otolithe est t r h  hdterogbne, et renferme aussi de nombreuses stries 








successives d'opacitk differentes, dont la signification est inconnue, mais qui sont elirnink par 
seuillage lors de la lecture @g. 11 1  .e), grlce a la  valeur  minimale  du  rayon  du ler anneau mesur& 
par  Loubens  (1978b).  Le  principal  problkme  rencontre pour les lectures automatiques de  l'lge de L. 
nebulosus 8 partir de ses otolithes entiers est la definition du premier anneau opaque @g. 11 1). 
Celui-ci  est  souvent  moins  bien  marque  que  les  suivants,  et il est entoure par des stries radiaires t r h  
blanches  susceptibles de donner des maximums sur  le profil de  l'otolithe, qui peuvent ensuite &re 
comptes comme des annulus (Cf 0 pr&&lent). L'une des solutions envisageable pour &iter cette 
difficult6 de lecture serait de faire une lecture semi-automatique : l'operateur, ayant une certaine 
experience, choisirait l'axe de lecture, puis la localisation du ler annulus, la machine discriminerait 
les  annulus suivants et  effectuerait  les  mesures. 
ComDaraison  des  mesures des anneaux 
Lors des lectures automatiques  des otolithes de L. nebulosus par analyse d'images, un observateur 
entrain6 peut localiser facilement les erreurs de comptage et les eliminer. Grlce cela, l'ensemble 
des mesures des anneaux de l'echantillon a et6 utilise pour les  comparaisons  avec  les  mesures faites 
manuellement par un  lecteur  experimente.  En  analyse d'images,  sur  le profil de l'otolithe,  le rayon 
de chaque  anneau  correspond 2 la distance entre le centre du nucleus et le pic  maximum de l'anneau 
mg. 11 1 .e). La comparaison des moyennes des rayons relatifs mesurds par l'expert et  par  analyse de 
l'image de l'otolithe ne  donne  aucune difference significative pour  les  anneaux de rang 1 8 7 (tabl. 
32). Le tableau 1 indique que la methode de lecture automatique  mise au point  pour les otolithes de 
Lethrinus est fiable pour  la  mesure  des  annulus. 
Tableau 32 : Comparaison des moyennes des rayons relatifs pour chaque anneau, lus manuellement par un 
expert et automatiquement par analyse d'images sur un khantillon de 50 otolithes entiers de Lethrinus 
nebulosus. nb,  nombre de mesures ; ns,  diff6rence  non  significative au seuil de 5 96. 
EXPERT (1978) ANALYSE D'IMAGES (1991) 
nb MOY. E.T. nb MOY. E.T. t diff. 
RAYON  RELATIF (%) 
anneau 1 50  51.83 16.51 50  51.8  14.67 -4.2E-3 ns 
anneau 2 44 68.75 16.30 44 67.06 16.68 0.480 ns 
anneau 3 33 74.18 11.42 33 72.18 12.28 0.684 m 
anneau 4 27 81.35 9.60 27 78.72 9.60 1 .O03 ns 
anneau 5 20  85.63 6.86 17 83.56 8.10 0.841 ns 
anneau 6 14 89.71 7.49 9 90.30 4.89 -0.206 ns 
anneau 7 10 93.31 5.87 4  96.05 0.30 -0.912 m 
Le  programme d'analyse d'images developpe  pour la lecture des otolithes entiers de L. nebulosus est 
donc utilisable pour l'estimation de la  croissance  par retrocalcul. Le gain de temps des operations est 
appeciable  par rapport 8 une  methode  manuelle : le temps  total  ndcessaire 8 la lecture de l'otolithe, a 
partir  de sa  mise  en  place sous la loupe  binoculaire jusqu'8 la sortie des resultats sur imprimante, 
prend de 2 h 3 minutes. La precision apportee par la machine  est importante : la distance entre deux 
pixels de l'image est de 14.1 pm  et  les  resultats  sont exprimQ en distance rQlle (mm  ou  pm). 
Cependant, l'utilisation d'un tel outil demande encore la prQence d'un lecteur suffisment habitue .& 
inte rdter les otolithes de L. ~~~~~~~~~, qui puisse d ion ou  du rejet des r 
depasse 10 ans, soit une taille de pour les femelles,  ou encore 
des rayons d'otolithes respectiv 
198Oa). Le lecteur pourra aussi juger de la validit6 du ler annulus, et 
l'ordinateur ou  non. La visualisation des x de l'otolithe entier 
par le traitement image (filtre laplacien culier), on peut donc 
de l'analyseur, interactive, permettant d'meliorer les contrastes, m 
interactivement les differents annulus. 
absolu ne peut pas &e estime 2 partir des o 
2.2. Discussion 
En scl$rochronologie, l'analyse d'images est utilisk B trois niveaux, p u r  des lectures interactives, 
semi-automatiques ou automatiques (Cf Premidre Parlie PI. 1 .). Les travaux concernant la lecture 
automatique,  ou m i k e  semi-automatique, des m u l u s  sur  les kailles, les otolithes ou autres pikes, 
sont tres peu nombreux.  Par contre, le comptage  automatique des structures de croissance les plus 
simples (circulus, microstries) est assez  repandu, et meme utilise en routine dans certains 
laboratoires &ran S. L'individualisation des  circul des kailles, leur denombrement et leur 
mesure, sont r d i  sur des images binaires (Tread Prouzet, 1986 ; Gandelin $r Laval, 1987) 
ou 2 partir d'images en niveaux de gris (Ross ; Szdmayer & al., 1991a). Le 
comptage  des microstries sur les otolithes des lames est aussi obtenu sur des images binaires (Planes 
& Laval, 1990) ou des images  en  niveaux de gris (Chauvelon, 1996 ; Troadec, 1991). 
L'identification automatique des annulus sur les images des pieces calcifih est beaucoup plus 
delicate. En effet, le lecteur humain se base souvent sur des dBcisi0ns subjectives, l'oeil %tant un bon 
intdgrateur des informations qu'il reçoit. Lorsque les marques de croissance sont  numeris 
images,  leur reconnaissance doit faire appel B des algorithmes beaucoup plus rigides et prenant des 
decisions objectives (2 nuancer car les logiciels peuvent aussi &re ddveloppb sur des criteres 
subjectifs). Tri% peu de laboratoires ont ddvelopp6  des mBthdes  de lecture automatique des marques 
saisonnikres, peut &re B cause de la difficult6 B valider les m u l u s  grace 51 des dgorithma, a cause 
de la variabilit6 des es de croissance rencontr , et de la n6cessit6  de se baser sur une 
experience acquise pr6 ment par des lecteurs hum . Ce dernier point est tri% important car il 
faut comaitre l'avance les criteres d6finissant les annulus, leurs caracteristiqua, leur variabbilite, et 
parfois meme la croissance des poissons dtudies.  Les parametres de croissance  peuvent &re uti1isd.s 
pour accepter  ou rejeter automatiquement les rkultats  de la  machine. Donc, avant de ddvelopper un 
outil informatique, une etude prealable des stocks et des populations est necessaire. 
Jusqu'h present, tous les essais de programmation de lecture automatique se sont appuyes sur les 
parametres decrits precedemment, et donc sur des d o n n h  de croissance acquises (cas aussi de 
Anguilla anguilla et de kthrinus nebulosus de la prdsente etude). Troadec & Prouzet (1986) 
definissent les annulus sur les ecailles de Salmo salar comme des resserrements de circulus. La 
lecture automatique de l'age par analyse d'images, d&elopp& par ces auteurs, se base ensuite sur 
les criteres d'Aberdeen concernant la lecture des 6cailles de cette espkce, avec des parametres de 
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croissance COMUS. L'estimation automatique de l'Age de Pollachius virens, 51 partir des otolithes 
(Troadec, 1991), se base sur un profil de l'otolithe en niveau de gris pour compter les anneaux. 
Dans le traitement d'image de l'etude de Troadec (1991), un modkle de croissance est integr6 51 
priori pour tenir compte de la taille variable des annulus et des ralentissements de croissance. 
Dans le cas des otolithes entiers de Lethrinus nebulosus, le seul paramktre de croissance utilise 
comme valeur-seuil est la position du premier anneau. L'experience a montre qu'il partir d'un 
certain nombre d'anneaux sur l'otolithe, le comptage des annulus n'&ait plus possible. On pourrait 
&iter cet kueil en utilisant I f s  methodes de demodulation de  fiauence sur les profils (Troadec, 
1991). Cependant, le pouvoir de r&olution des images, qui depend de la grosseur des otolithes, ne 
permet peut-&re pas d'obtenir 51 la fois la totalite de l'axe de lecture et les fins anneaux  marginaux 
d'une croissance ralentie ; pour le retrocalcul, la mesure des rayons des anneaux aprh un certain 
rang ne  prhente plus d'inter& (Loubens,  1978b). De plus l'axe de croissance de  l'otolithe change de 
direction et peut introduire des biais non negligeables lors des prises de mesures. L'information que 
l'on desire extraire depend des objectifs definis au depart de l'etude, qui pourront fixer le niveau 
d'analyse. 
Pour L. nebulosus, il existe une remarquable correspondance entre les mesures des annulus 
enregistrh manuellement  par  un expert et celles prises automatiquement par l'analyseur d'images 
que nous avons programme. Cet outil paraît maintenant bien calibre pour effectuer les mesures en 
routine pour d'autres populations de l'espkce. Si une  machine automatique permet 51 un lecteur de 
s'affranchir des problkmes dos 51 la fatigue, a la definition des marques etc.. ., le lecteur doit &re 
suffisament experiment6 pour interpreter les rhultats et les eliminer le cas BchQnt. L'une des 
principales difficultes d'interpretation des annulus de L. nebulosus est de reconnaître l'aspect du 
bord, presentant ou non un anneau  en cours  de formation : ceci est la principale source de difference 
entre les lectures manuelles et automatiques. Pour la lecture automatique de Pollachius virens, 
elabor& par Troadec (1991), la comparaison des  resultats apport& par un expert et par la machine 
soulbve aussi le problkme de reconnaissance des  anneaux  marginaux. Pour Anguilla  anguilkr (Cf 0 
II.), l'une des difficult& majeures de nos lectures automatiques se situait aussi 51 ce niveau. 
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D. Conclusions 
nulus SOUS la forme d'mneaux opaqu 
denses en lumiere r ie sur fond noir. L'ultrastructure de ces m e a u x  montre des lignes 
hypocalcifih chrom , isol&s  ou par groupe. Le schema de ces structures de croissance est 
~ondament~em~nt  diff6rent de celui rencontre pour la plupart d 
identique a celui d'autres esphes tropicales lagonair repatties plut& d 
coupe transversale, la structure des otolithes est h gene avec  deu 
champ externe avec des lignwchromophiles (sillons principaux en 
de microstructures apparentes ; le champ interne, plus colorable 
toluidine)), dans lequel les microstrutures sont tr ou B proximite du sulcus. 
Les anneaux opaques saisonniers (definis  pour la premiere fois par Loubens, 197%) sont plus nets 
dans l'axe dorso-ventral, et surtout dans le champ dorsal. A partir d'un certain nombre d'anneaux 
(environ 16 mais parfois moins), I'otolithe s'accroit en dpaisseur,  et les anneaux  marginaux ne sont 
plus visibles sur l'otolithe in toto. Pour les microstructures, les zones d'accretion sont parfois tri% 
etroites et ne peuvent &re visibles avec le pouvoir de rQolution du microscope photonique. 
l e s  microstructures sont assez  bien  definies dans le champ interne, leur denombrement paraît 
fastidieux et perturbe  par des irregularit6 structurales. L'etude des microstructures de L. nebulosus 
en  otolithomettrie doit donc &e 6vit&, et personne n'a valide le rythme de leur depot. 
Le developpement d'un outil de lecture automatique des otoliths entiers de %. ~ ~ ~ u Z ~ ~ u s ,  grfice 2 
des donnees de croissance acquises, a montre les limites, les performances et la fiabilire de l'analyse 
d'image en otolithom6trie. Pour des individus ne depassant pas 16 ans, les rkultats apportes par la 
machine sont tri% bons et  identiques a ceux d'un lecteur experiment6  (aussi  bien pour le comptage 
des anneaux que pour les mesures effectuh). L'analyse d'images remplit donc les objectifs attendus 
par rapport aux lectures manuelles classiques : gain de temps appr&iable), quantification rapide, 
reproductibilit6, elimination de la fatigue du lecteur humain, inteqr6tation plus objective. Ce 
dernier point doit &re nuance : les lectures, mQme automatiques, ne peuvent &re r6a l i sh  par un 
novice,  car le lecteur doit avoir un  pouvoir de decision (subjective)  en  aval des rbultats apport& par 
la  machine ; d'autre part, il est clair que l'automatisme est fond6 sur la construction, elle subjective, 
des logiciels. Pour les poissons Ages), l'analyseur ne peut pas interpreter le nombre d'anneaux de 
maniere fiable, mais  il peut par contre denombrer et mesurer les premiers annulus. La discrimination 
des structures marginales semble &re un  problbme  commun  aux lectures automatiques des marques 
de croissance des otolithes. Les limites de la machine et du mode de preparation des otolithes utilise 
sont donc mis en evidence. I1 reste savoir si les objectifs initiaux de ]'etude doivent prendre en 
compte les donnees sur les plus vieux poissons, ou ne s'attacher qu'a la croissance des premieres 
annees. 
L'outil developpe permet de travailler sur des otolithes entiers, de façon rapide, et doit maintenant 
&re teste sur d'autres populations de L. nebulosus de l'indo-pacifique. 
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L'dtude de l'age des poissons 2 partir de leur pieces mineralisees necessite un certain nombre 
d'etapes, qui sont souvent liees entre elles. La validation de l'estimation de l'age, c'est 2 dire la 
connaissance des scenarios de dep6ts des marques de croissance, est sans doute l'etape la plus 
importante. Toutefois, elle intervient 2 la suite du choix d'une piece calcifiee et d'un mode de 
preparation, qui  peuvent &iter certains Bchecs. Une fois que  ces  &apes sont franchies, le 
ddveloppement d'outils de lecture assistee et/ou automatique  (analyse d'images) peut être utile pour 
une estimation rapide et  normalisee de 1'8ge des poissons etudies, ainsi que pour l'acquisition des 
donnees n6cessaires 2 l'obtention des parametres de croissance. 
Nous insisterons plus particulikement sur certaines de ces  &apes,  en  abordant  successivement : 
- le protocole d'etude sclerochronologique applique 2 une espkce, 
- les  methodes de preparation des  pieces  calcifiees et de lecture des marques de croissance, 
- la validation. 
Grace aux  espbces  considerees dans cette etude, dont les biologies sont trks variees, une 
comparaison des marques de croissance, observees chez  des  especes  provenant de milieux divers, a 
et6 entreprise afin de degager  les  points  communs  et les differences. 
I. PROTOCOLE D'ETUDE SCLEROCHRONOLOGIQUE APPLIQUE A UNE ESPECE 
Lors de l'echantillonnage d'une espece, on peut recolter soit un seul type de piece calcifide (en 
fonction d'etudes anterieures par exemple), soit plusieurs types de pieces (Cf 0 Deuxi2me Partie 
I.D.2.). La prise en compte d'une seule piece conduit parfois 2 des impasses pour l'interpretation 
des marques de croissance, mais la collecte de plusieurs pieces r6duit globalement le nombre de 
poissons traites. Dans  tous  les  cas,  il serait souhaitable de pouvoir faire une campagne 
d'echantillonnage prealable qui  permettrait de selectionner la piece calcifiBe et sa preparation pour  la 
suite des operations. 
D'une façon plus gentkale, l'approche comparative utilisant plusieurs pieces  mineralisees  est tout 2 
fait interessante et souhaitable dans les etudes scldrochronologiques (Cf 5 Deuxi2me  Partie I.D.2.), 
car : (1) les comparaisons histologiques des tissus ont une signification fonctionnelle et evolutive 
variable selon les espbces, les milieux qu'elles colonisent  (populations)  et les individus (Cf 5 IV. et 
Deuxi2me Partie I.D. 1.) ; (2) les comparaisons des estimations de 1'8ge obtenues 2 partir de 
differentes pieces montrent les biais eventuels apportes par l'une ou l'autre  de ces structures. Par 
exemple,  il y a souvent sous-estimation de 1'8ge des individus, pour des espkces  ayant une longevite 
importante, lorsque l'8ge est determine 2 partir des ecailles ; ou encore, le remaniement du tissu 
osseux des rayons peut detruire les premieres marques de croissance (Cf 5 Deuxi2me  Partie I.D.). I1 
conviendra donc d'être prudent dans l'evaluation et l'interpretation des parametres de croissance, 
surtout s'ils sont compares 2 ceux  obtenus dans la litterature, avec des methodes de lectures 
differentes. 
LaJigure 112 presente une proposition de protocole d'etude sclerochronologique normalise pour une 
espbce quelconque. Cette succession d'etapes est particulibement justifiee pour une espece dont la 
biologie est encore inconnue. On peut distinguer 4 operations indispensables qui sont connectees 
et d'un mode de preparation 
v v 
MARQUE  PRINCIPALE 
DE CROISSANCE 
SEMI-DIRECTE 
criteres de I'AMNULUS 
E L"AGE 
EL 
I I OUTIL DE  LECTURE INTERACTIF/AUTOMATIOUE 
Figure 112 : Protocole  d'étude  standard  de  sclérochronologie  pour  une s e e  dont la biologie est  inconnue. 
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entre elles mais qui peuvent Qtre developpees separement : (1) prdlevement, (2) preparations et 
selection d'une piece, (3) validation et (4) applications.  L'enchaînement des premieres (prelevement 
+ preparationkhoix) avait deja et6 souligne par  Meunier  (1988) dans la "strategic d'utilisation de la 
squelettochronologie". En fait, l'experimentateur sera amen6 B commencer son etude a n'importe 
quel  niveau,  en fonction de la connaissance disponible (bibliographie) sur le sujet. Ainsi dans cette 
etude, nous avons commence au niveau (1) pour les especes de Bolivie pour lesquelles les etudes 
d'age etaient inexistantes, et au niveau (3) pour l'anguille europhnne pour laquelle la validation 
n'existait pas. Enfin, nous  sommes  passes  directement au  niveau (4) pour Lethrinus nebulosus, deja 
bien  connu dans ce domaine (informations fiables sur les &apes 1 a 3). 
II. METHODES DE PREPARATION ET DE LECTURE DES PIECES CALCIFIEES 
A. Méthodes classiques 
L'experimentateur desireux d'entreprendre une etude sclerochronologique chez une espece tropicale 
ou  tempdrke, dont la biologie est encore  inconnue, dispose d'une multitude de techniques de 
preparation des pieces calcifiees, que ce soit pour une mQme  piece  ou pour des pieces differentes. La -. 
demarche qu'il va entreprendre depend  essentiellement  des  objectifs et des coots fix& au depart de 
l'etude. 
En sclkrochronologie, il faut distinguer plusieurs echelles de perceptions des phenomenes sur les 
pieces  calcifiees,  en fonction de l'unit6 chronologique qui est decryptee, et donc du rythme de depot 
des structures : d'une part les macrostructures, qui correspondent B un cycle long (generalement 
annuel ou saisonnier), et d'autre part les microstructures qui dependent d'un cycle court (rythme 
nyctemeral essentiellement). Les macrostructures se  prbentent sous forme de zones opaques, - 
hyalines, et  ou de discontinuites, qui peuvent  &re observees sur la  majoritd des pieces  minQalis6es. 
Les microstructures sont des zones d'accretions, identifiees a fort grossissement uniquement, sur les 
coupes ou les lames minces d'otolithes. A ces deux echelles, on peut ajouter un autre aspect de 
l'dtude qui concerne l'ultrastructure ou  la composition des tissus observes. Cette approche ne donne 
pas  directement des resultats en terme d'age et de croissance, mais constitue une &ape obligatoire 
dans la comprehension des phenomenes physiologiques, metaboliques ou autres, qui regulent les 
depats des marques de croissance. Trois niveaux differents d'observation et d'interpretation des 
pieces  calcifiees sont donc possibles : (1) macrostructural  (cycle plurimensuel) ; (2) microstructural 
(cycle circadien) ; (3) ultrastructural et chimique. 
- 
Les etudes portant sur les macrostructures et les methodes permettant de les mettre en evidence 
(niveau 1) sont tri3 nombreuses. L'observation peut  &re  realisee "in toto", ou passer par des coupes 
ou des lames minces, associees ou non divers traitements (coloration etc...). Plus la technique est 
elaborde, plus le temps de preparation est long, et plus le risque d'endommager une partie des 
echantillons  est grand. Les techniques lourdes mettre en oeuvre diminuent n6cessairement le 
nombre  total d'echantillons traites. I1 faut  donc  pour l'experimentateur trouver un  compromis entre 
les moyens dont il dispose et les  rksultats qu'il espere. 
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Depuis la decouverte des microstructures sur les otolithes par Pannella (1971,  1974), l'utilisation de 
celles-ci pour les etudes de l ' ige (niveau 2) s'est largement developpee et etendue a de nombreuses 
espkces,  particulihrement  pendant les PO dernikes annees ( Q ~ K W K ~  11). L'observation des microstries 
pour les phases juveniles et larvaires requiert en  gbneral  peu de preparations (observation in toto> ; 
le recours a un Eger ponçage (voire le MEB) est parfois necessaire. A l'oppose, la preparation des 
otolithes des phases  adultes, en vue de la lecture des microstries, necessite des methodes de 
prbpparation plus lourdes  (lames  minces, MEB.. .). 
L'6gude de l'organisation ultrastructurale et chimique des pieces dures (niveau 3) est rdis6e gr 
des methodes  faisant  appel  au microscope electronique 2 balayage, aux sondes chimiques,  au 
microscope polarisant, a la microradiographie etc ... Ces divers echniques sont donc elles aussi 
lourdes 2 mettre en oeuvre et demandent un temps de pr6pwatio 
L'otolithometrie est  un  exemple  demonstratif  qui rassemble tous les cas de figures. Les 
macrostructures ont et6 utilisees pour un grand nombre d'especes vivant aussi bien en milieu 
tempere que tropical. Chez  ces dernieres, la presence de marques de croissance saisonnieres sur les 
otolithes n'est pas rare (Cf 5 Dewi2me Partie, P.C.2. et III.). Pour quelques espkces  vivant sous un 
climat equatorial, polaire, ou dans les  milieux profonds, les fluctuations environnementales sont peu 
marquees, et les otolithes ne semblent pas renfermer de marques saisonnieres. Pour rQoudre le 
probleme d'estimation de 1'Age pour les phases adultes, les auteurs ont trouve une solution dans 
l'observation des microstructures. L'utilisation des microstries dans 1'dtude des stades larvaires ou 
juveniles est trBs bien  documentee ; elle est differente de celle consacree aux adultes. L'annexe 1 1  
prQente une revue (non exhaustivej des travaux effectues, et publies 2 partir de 1986, sur les 
microstries des otolithes de poissons : 13% d'entre eux concernent les phases adultes alors que les 
87% restants sont consacres aux larves et aux juveniles. Parmi les travaux sur les microstries des 
adultes, 76% concernent  des  espkces tropicales et 26% des especes de regions polaires ; 56% de ces 
travaux sont realisds  par 2 auteurs (Radtke ou Ralstonj ; seuls 28% sont accompagnes d'une 
validation des estimations d'gge. Pour les stades lawes/juveniles, 70% des publications pr6sentent 
une validation. Ces  remarques montrent que les Btudes des microstructures de poissons adultes  sont 
restreintes et limitees. Plusieurs raisons peuvent  expliquer  cette situation : 
. La preparation des echantillons (lames  minces ou MEB)  est fastidieuse et  donc l'echantillon 
est souvent trks r$duit : de nombreux travaux &ablissent des courbes de croissance a 
partir d'un nombre de poissons infdrieur h 36 (Brothers 
1984 ; Radtke, 1987 ; Wilson, 1988 ; Radtke 
1990 ; Radtke, 1990 ; Radtke & Hourigan, 1990 ; Smith tlan, 1991), ce  qui  est 
insuffisant, h notre avis. 
. Le denombrement  des microstries est  plus  delicat et conduit toujours A des sous-estimations. 
La premiere difficult6 se situe simplement  au  niveau de l'observation : microstries peu 
visibles au bord de  l'otolithe ou dans la region du nucleus  (Le Guen, 1976 ; Campana & 
al., 1987 ; Tanaka & al., 1987 ; Tsukamoto & Kajihara, 1987 ; Morales-Nin, 1988 ; 
Campana, 1989 ; Campana & Moksness, 1991). Une autre difficult6 est rencontree avec 
les discontinuites structurales de croissance des otolithes (qu'elles soient saisonnieres ou 
apdriodiques), auxquelles l'attribution d'une duree en nombre de jour est impossible 
(Campana & Neilson, 1985). En outre, certaines conditions environmentales extremes 
perturbent ou arretent le d4pp8t quotidien des microstructures (Campana, 1983 ; Jones, 
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1986 ; McGurk, 1987 ; Mugiya,  1987b ; Koutsikopoulos & al., 1989 ; Lagardkre,  1989 
; Maillet & Checkley,  1989 ; Baillon, 1990 ; Wright & al., 1991). 
. I1 y a une reduction de la largeur relative des zones d'accretion avec le vieillissement du 
poissons. Dans certains cas, le pouvoir de resolution des microscopes photoniques 
classiques est alors insuffisant  (Morales-Nin,  1988). 
, De plus, certains auteurs ont demontre que le rythme de d6p6t des zones d'accretion pouvait 
ne  pas Btre Quivalent ti 1 jour (Caillart & Morize, 1989). 
I1 est ti noter que nos essais de lecture des microstries sur les otolithes de 3 espbces tropicales, 
Prochilodus  nigricans,  Colossoma  macropomum et Lethrinus  nebulosus, ont pose differents 
problbmes d'observation et d'interpretation. Chez  les  deux  premikres, l'arrangement des microstries 
est trks irregulier, et souvent interrompu par des discontinuites marquees. Chez  la  dernibre  espbce, 
la structure interne de la sagitta est trts heterogbne, et les microstructures ne semblent pas Btre 
presentes dans tous les champs. 
Finalement, l'utilisation des microstructures en  otolithomettrie devrait être reservee aux larves et aux 
juveniles. Thresher (1988) note qu'en pratique cette methode  est bonne pour les stades jeunes, et que 
la limite d'application se situerait vers 200 jours ; de même, pour Tsukamoto & Kajihara  (1987), 
l'fige est sous-estime aprks 200 jours. Dans le cas d'une espkce de milieu stable, pour laquelle 
aucune periodicit6 macrostructurale ne  peut être r6v6lee, une etude microstructurale peut alors Btre 
envisagee. Cette dernikre est aussi adaptee pour 1'Ageage d'espkce ti cycle de vie assez court, par- 
exemple  infdrieur ti une annde  (Cf annexe 11). 
Les methodes "lourdes", qui demandent  un  investissement important, aussi bien  en  temps qu'en coat 
financier, telles que le MEB, devraient Btre rkervees aux  etudes ultrastructurales et chimiques. En 
effet, l'application de ces  methodes reduit considerablement l'echantillon traite ; elles  ne sont dons. 
pas bien adaptees aux etudes de croissance. Les resultats qu'elles apportent dependent aussi de... 
l'enchaînement des  &apes de preparation qui precedent l'observation. Par exemple pour le MEB, il. 
semble que la decalcification necessaire l'obtention des images secondaires ait  un r81e 
preponderant sur l'interpretation des structures, et qu'une attaque acide plus ou moins prolongCe 
conduise ti des resultats differents. De plus, si des mesures  sont recherchees (en vue de retrocalcul 
par exemple),  il  peut exister un biais  important lie au plan de la coupe (Panfili & Ximenbs,  1992). 
- 
Les moyens et les methodes mis en oeuvre pour une etude sclerochronologique dependent des 
objectifs de l'&de. Le plus difficile est d'6valuer le degr6 de precision que l'on dkire apporter aux 
resultats, et si la fiabilite d'une methode "lourde" sur un petit echantillon est compensee par 
l'augmentation de l'effectif traite au  moyen d'une technique demandant  peu de preparation. 
Quoiqu'il en soit, il n'existe pas une seule piece calcifiee et une seule methode de preparation 
universelle : les  estimations de  l'age  d'une espkce donnee doivent Btre realisees ti partir du  meilleur 
materiel, qui sera choisi en fonction de ses facilites d'interpretation et de preparation. Dans la 
presente etude, les  estimations de l'fige de 3 espkces sympatriques (region du Mamore en  Bolivie), 
aux biologies tri3 differentes, ont ette faites ti partir de 3 pibces calcifiees differentes. L'utilisation 
d'une seule piece dans un  environnement unique n'est jamais une rkgle. Par contre, pour  un mBme 
genre de poissons (au sens systematique),  il semble possible de recourir au  mBme materiel. 
E). Analyse chimique 
On peut regrouper sous les termes "analyse chimique", les techniques conduisant B determiner la 
composition ionique ou proteique des zones  de croissance sur les pi&ces  calcifi . L'aspect "malyse 
des proteines'' n'a pas ette pris en compte ici. Les methodes d'analyse chimi ne conduisent pas 
necessairement B des estimations de l'age ; elles servent avant tout B donner des interpretations 
d'ordre fonctionnel ou physiologique. Leur utilisation pour la determination de 1'8ge des individus 
est limit& par la lourdeur de leur mise  en oeuvre. Les techniques qualitatives  ou  semi-quantitatives 
permettent  en general ce genre d'approche (ageage),  comme la microradiographie, qui renseigne sur 
la mineralisation des tissus, et donc les ten s des diffbrentes zones en calcium (Castanet, 1979 ; 
Guillaume, 1984 ; Meunier, 1984 ; Mugiya l . ,  1985). Les techniques quantitatives (microsondes 
chimiques) permettent d'6tudier les distributions des Blkments (ions) le long d'un axe de la p ike  : 
les ions Ca (Casselman, 1982, 1983), Sr, Na ou K (Seyma & al., 1991), les rapports Sr/Ca ou 
Pb/Ca etc (Radtke & Targett, 1984 ; Caillet & Wad , 1987 ; Radtke, 1989 ; Radtke & al., 1990), 
ou les rapports isotopiques 2loPb/226Ra  (Fenton al., 1990). Si ]le cycle de variation de ces 
distributions est connu, on peut aussi aboutir une estimation de l'age. 
La  nouvelle methode mise  au point dans cette etude utilise le principe de la retrodiffusion en MEB 
(Cf 0 Premihre Partie 11.2.) ; elle est comparable B la microradiographie. Elle ne permet 
actuellement qu'une quantification relative de la teneur en ions lourds (essentiellement Ca) des zones 
de croissance. A partir de l'image rBtrodifisde, un profil de calcification est obtenu en analyse 
d'images @g. 113.a). Ce profil, etabli d'apres  l'image  d'un otolithe, montre l'alternance des zones 
hypo- et hyper- calcifiees (respectivement  minimums et maximums  du profil). La comparaison avec 
un profil redise sur un axe voisin de l'otolithe colore au  bleu de toluidine @g. 113.b) montre une 
allure des profils semblable : la concordance metrique entre les zones hypomindralisdes et les zones 
chromophiles  (minimums des profils) n'est pas realisable car les  axes sont voisins, mais  non 
identiques ; cependant, les zones  hypomineralisees et les zones colorks suivent le mQme cycle. Si la 
periode de formation des zones colorBes est connue, la retrodifusion en MEB est une nouvelle 
methode potentielle d'estimation de 1'Age des  poissons. De plus, si la  teneur  en  calcium d'un point 
precis de  l'otolithe pouvait Qtre etablie par ailleurs, les  niveaux de  gris du  profil pourraient alors Qtre 
directement convertis en concentration d'ions Ca ; la  mdthode devient alors quantitative. Nos essais 
de dosage du Ca par simple spectrometric de rayons (Cf 9 Premi2r-e P m i e  11.2.) ont jusqu'h 
present "houe, h cause : (1) d'une trop grande fragilite des otolithes (la composante proteique ne 
resiste pas  au  bombardement des electrons qui provoque une degradation locale) ; (2) d'une 
migration locale des ions Ca, qui  sont attires au point d'impact du  faisceau d'electrons, ce qui fausse 
donc la quantification. Une autre methode de dosage des ions  est l'emploi d'une sonde ionique, dont 
l'application n'a pas 6td testee dans le cadre de cette etude ; les auteurs l'ayant utilisde jusqu'h 
prdsent ont exprime les resultats sous forme de rapports ioniques (Radtke & Targett, 1984 ; Kalish, 
1989,  1990 ; Radtke, 1989 ; Radtke & al., 1990). 
Les informations apportees par la microradiographie ou la retrodifision, sous forme de 
quantification relative, permettent des comparaisons interspdcifiques des zones de croissance pour 
une même piece calcifiBe : la mineralisation des zones opaques ou  hyalines  est trks hetBrog8ne parmi 
les espkces de poissons. Une zone d'aspect hyalin, observde sur une coupe de rayon de nageoire ou 
d'otolithe, peut &re soit hyper- soit hypo-mindrralisk. Dans le cas du tissu osseux des rayons, les 
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Figure 113 : 
a. Profil de calcification obtenu sur un  axe de l'image r6trodiffuA de l'otolithe de Colossoma 
macropomum (identique à lafig. 28.d). Les niveaux de calcification  sont  directement  visualistss 
sous forme de niveaux de gris : plus la valeur est 6levée et plus la concentration en Ca est 
importante. On obtient  une  quantification  relative. 
b. Profil de coloration  obtenu à partir  d'une  image de l'otolithe précédent  color6  (identique à la fig. 
28.c). Le profil, pris sur  un  axe  voisin  de  celui  de  la  figure  précédente,  permet de comparer  les 
deux  techniques. Les deux profils  sont  semblables. Les mnes colorées  et  les  zones hypalcifiées 
sont  les  minimums. 
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Esox lucius (Casselman, 1974), Limada henensteini ( 
parkri (Lecomte, 1990), Colossoma macroponnum et stoma fasciaturn @rQente etude). 
Ces zones hyalines peuvent être hypomineralis es chez quelques espkces : Lethrinus nebulosus 
eunier 2% al., 1979), rius couma (Lecomte,  1990)  et Prochi s nigricans @r&ente etude). 
des otolithes, la mQ situation se retrouve avec des 
al., 1977) et ~ ~ n n ~ ~ a  hea 
hypomindralisbes  chez Prochilodus nigricans et Cldossoma ~ a c r o p o ~ u ~  @-$sente etude). Dans le 
cas des otolithes des espbces etudi ici telles que Anguih anguilla et n th ri nus nebulosu 
differences de min6ralisation entre zones opaques et les zones hyalines sont moins mar 
seules les zones hypomindralisees coïncident etroitement  avec des discontinuith structurales 
chromophiles. Les differences de mineralisation des zones ne dependent donc pas de facteurs 
environnementaux @et$rogen6it$ interspCcifique dans un mQme milieu) ni de facteurs communs B 
certains groupes systematiques  (hetterogen6it6  interspbcifique dans un  meme genre). Finalement, on 
peut conclure que l'aspect macroscopique des zones de croissance  ne  depend  pas uniquement de leur 
degr8 de mineralisation  calcique,  mais d'autres  phhomknes, comme la morphologie et 
l'arrangement des cristaux de carbonate de calcium  (otolithes)  ou  ceux des fibres de collagene (tissu 
osseux) dans la matrice organique, ou encore de la  composition proteique de cette matrice. I1 faut 
remarquer que toutes les etudes de mineralisation mentionnees, y compris la n h e ,  portent sur un 
nombre restreint d'individus. 
C. Automatisation  et  analyse  d'image 
I. Utilisation de l'analyse  d'images en sclCroehronologie 
En sclbrochronologie, l'analyse d'images peut être utilisCe a 3 niveaux : 
(1)  la lecture assistee, qui  est une prise de mesures  interactive ; 
(2) la lecture semi-automatique, où l'operateur intervient  ponctuellement ; 
(3) la lecture automatique, où la machine gkre elle-m&me  toutes les opdrations (domaine  de 
Pour les niveaux (2) et (3), on peut st5prer les lectures de deux types de marques : celles 2 
"rythme court'' (circulus des &ailles et microstries des otolithes) et celles 2 "rythme 
saisonnier" (annulus). 
l'intelligence artificielle). 
A l'heure actuelle, la lecture assistee  (niveau l), est un  outil  commun h de nombreux laboratoires qui 
disposent de logiciels varies. Le principe est toujours identique : l'image de la pibce calcifi& 
obtenue a partir d'une loupe ou d'un microscope est numerisee, puis un algorithme permet de 
visualiser un curseur (overlay)  en surimpression de l'image.  Le deplacement de celui-ci est guide par 
une table 21 digitaliser ou une souris, et les mesures sont enregistrees interactivement en pointant les 
structures de croissance sur l'image. En general, l'operateur mesure  un axe de la pibce et la  position 
des diffkrentes marques.  La lecture assistde  a deja et6 appliquee  aux &ailles (Small & Hirschhorn, 
1987), aux macrostructures des otolithes (Hopkins, 1986 ; Messieh & al., 1989 ; Tzeng & Yu, 1989 
; Zainuri, 1989 ; Chauvelon,  1990 ; Neudecker, 1990),  aux microstructures des otolithes (Campana, 
1987 ; Karakiri & al., 1989 ; Molony & Choat, 1990), et au squelette interne (McGowan & al., 
1987). Dans la presente etude,  un programme de lecture assistee a et6 d6veloppb pour la mesure des 
annulus sur les otolithes colores de Colossoma  macropomum (annexe 6). Les traitements numeriques 
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modifiant l'image d'origine, qui visent h ameliorer le contraste des marques de croissance, sont 
relativement  peu  utilises pour ces lectures non  automatiques. La spLScificit6 de telles lectures est plus 
ou moins grande : les mQmes algorithmes peuvent en g6neral &re appliquh h plusieurs pibces ou 
plusieurs espbces. L'analyse d'images conserve l'avantage du gain de temps par rapport aux 
methodes manuelles. Par contre, la subjectivite du lecteur humain dans la prise de decisions n'est 
pas elirninh 
Pour l'instant, la lecture entibrement automatique sensu stricto (niveau 3) n'existe pas pour les 
marques de croissance sur les pibces  mineralisees. L'automatisation est possible lorsque l'estimation 
de l'Age est basde sur des parametres morphologiques, par exemple la forme des otolithes (Doering 
& Ludwig, 1990 ; Doering & al., 1991). 
Dans la semi-automatisation  (niveau 2), l'information est extraite de l'image h partir d'un profil de 
densites optiques, le long d'un axe defini interactivement par l'opdrateur (la definition porte au 
moins sur la position  du point de depart). L'automatisme concerne alors le comptage et la mesure de 
marques de croissance  retenues, qui sont les ettapes les plus importantes. La  specificit6 des 
traitements de l'image est fonction du type de marques, de leur taille et de leur taille relative par 
rapport h celle de la  piece. 
La lecture semi-automatique (niveau 2) des marques de croissance h rythme court (circulus et 
microstries) a fait l'objet de plusieurs travaux(1). Les circulus des ecailles sont compt&, et leurs 
espacements mesures, h partir d'images non traitdes (Cook & Guthrie, 1987 ; Szedlmayer & al., 
1991a), ou d'images traitees, en niveaux de gris, avec un rehaussement des contrastes (Ross & 
Pickard, 1990), ou d'images binarisees (Troadec & Prouzet, 1986 ; Gandelin & Laval, 1987). La 
lecture des microstries sur les otolithes peut Qtre basee sur des images brutes (Tzeng & Yu,  1988), 
des images traitees en niveaux de gris (Andersen & Moksness, 1988 ; Gauldie & Nelson, 199Ob ; - 
Troadec, 1991) ou des images binaires (Planes & Laval, 1990). La lecture semi-automatique des 
circulus et des microstries (larves) est relativement  aisee  car leur definition est  generalement bonne. > -  
Le comptage  semi-automatique des microstructures sur les otolithes des juveniles ou des adultes n'a 
jamais &e realist5  Certaines difficultes le rendent  delicat (d'aprbs nos essais prdliminaires) : il est en 
particulier impossible de visualiser, sur une seule image, l'ensemble des microstries sur un axe de 
l'otolithe (rapport dimensions des marques/dimension de la piece). I1 faut alors travailler sur des 
plans images successivement enregistres le long d'un axe fixe h l'avance, ce qui est difficile h 
realiser en pratique. De plus, l'allure des microstructures sur les otolithes des phases  adultes n'est 
jamais homogbne le long d'un mQme axe, nous l'avons vu par exemple pour Colossoma 
macropomum et Prochilodus  nigricans. 
La lecture semi-automatique  (niveau 2) des marques h rythmes saisonniers paraît plus  complexe, et 
peu de travaux y sont  consacres. C'est la demarche  qui  motivait  en partie le present travail. Le but 
initial etait de developper  la lecture semi-automatique des pibces calcifiees de preference non 
prdparees. Le developpement d'algorithmes de lecture des otolithes entiers a donne des resultats 
satisfaisants pour Anguilla  anguilla en MMiterranee (annexes 3 et 4), et pour Lethrinus  nebulosus en 
Nouvelle-CalMonie (annexe 5). Par contre, la  programmation de la reconnaissance des annulus des 
ecailles de Prochilodus  nigricans (Bolivie)  ou de ceux des otolithes (color&) de Colossoma 
Certaines compagnies américaines mettent il disposition sur le marché des logiciels de lecture semi- 
automatique  des  écailles : OPTIMASTM  (BIOSCAN),  Optical  Pattern  Recognition  System  (BIOSONICS). . 
macropomurn n'a pas abouti. Ceci decoule de l'impossibilite de donner une definition 
"algorithmique" des annulus : pour les ecailles, sur le plan mathematique, et pour les otolithes 
s, a cause d'une grande variabilitd structurale. Seuls Troadec Prouzet (1986) ont pu definir 
mathematiquement les annulus sur les images binaires des lles de S a l n ~ ~  salar, et Troadec (1991) 
ceux des otolithes de Pollachius virens ; ces auteurs dispo de modeles de croissance connus " B  
priori'' pour  identifier les annulus. Cette connaissance p le de la croissance des  populations 
6tudi6es  est une $tape indispensable pour  1'6laboration d'une lecture automatique par analyse 
d'images : les annulus ddtect par la machine seront accept ou rejet& en fonction de valeurs seuil 
connues It l'avance. La lecture des otolithes de A. anguilla et de E. nebulosus depend ainsi de 
paramktres valides sur les m8mes  populations. 
2. L'automatisation est-elle une  utopie ? 
Bans un certain sens, on pourrait repondre "oui'9 2 cette question. En effet, l'automatisation ou la 
semi-automatisation de  la lecture de l'ilge sur les pieces calcifih reste toujours une application trbs 
spbcifique,  chaque algorithme devant &e  dbveloppd  pour une espkce particulike, voire meme pour 
chaque  population d'une espkce.  Ceci se verifie plus pour  la detection des marques  saisonnieres  que 
pour celles formees avec un rythme infdrieures. Les travaux en amont d'une lecture automatique 
sont  importants, et devront &re evalues  au depart de 1'6tude. Le developpement d'outils 
d'automatisation semble justifie pour une lecture en routine, telle qu'elle est pratiquk dans les 
laboratoires chargb du suivi des ressources halieutiques. 
Lorsque l'on entreprend une 6tude de l'ige des poissons, on se heurte rapidement h des  problemes 
de variabilite biologique. Les consequences dans l'blaboration des programmes d'automatisation par 
analyse d'images peuvent  ne  pas être negligeables.  La variabilite s'observe a tous les niveaux. 
La variabilite interspecifique limite l'utilisation des  m%mes algorithmes avec  toutes  les  especes 
considerees, d'autant plus que  la  pikce de reference varie aussi selon  les  espbces  (voir 
les comparaisons entre les especes de Bolivie, Delslri2rne Partie I.). I1 est quelquefois 
possible d'adapter des bases de programmation identiques B des pieces  calcifiees 
semblables, mais appartenant des especes differentes (cas des otolithes de Anguilla 
anguilla et Letfirinus  nebulosus). 
La variabilitd intraspecifique est aussi une diffkulte supplementaire pour l'utilisation des 
logiciels de lecture. Elle est prbsente 2 plusieurs niveaux : (1) au niveau des pikes 
calcifides, toutes les @ces  n'&nt  pas  lisibles avec la m6me facilite ; (2) au  niveau des 
populations, les structures de croissance peuvent varier chez une espkce colonisant 
plusieurs milieux (Cf nguilla  anguilla) ; (3) au niveau des individus d'une population, 
car il existe toujours un pourcentage d'individus dont les pieces sont illisibles (voir 
toutes  les  espkces de la presente etude). 
L'un des  buts de l'automatisation de la lecture de l'ige est de mettre B la disposition de 
l'experimentateur un outil simple, spkcifique, et utilisable immtkliatement. Si cet  objectif a et6 atteint 
pour la lecture des otolithes d'Anguilla anguilla et de Lethrinus nebulosus, il reste neanmoins 
souhaitable que l'operateur ait des connaissances m6thodologiques et d'interpretation prealables, 
avant d'utiliser la machine. En effet, quelle que soit l'image de depart, l'analyse assistee par 
ordinateur donnera toujours une reponse. C'est B ce niveau que l'operateur doit intervenir  en jugeant 
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de  la valeur de la reponse. La part de subjectivite du lecteur humain, qui avait disparu lors de la 
lecture automatique, subsiste donc. 
3. Apports de l'analyse  d'images 
Les techniques d'imageries numeriques, dans leur principe, sont fond& sur une image acquise par 
une camera video. La qualite de cette image doit &re, deS le depart, la meilleure possible. En effet, 
mCme si les traitements secondaires par transformations mathematiques conduisent h des rhultats 
spectaculaires, l'information desiree doit &re prhente dans l'image d'origine (Welleman, 1990). 
DeS les premibres syntheSes sur les applications de l'analyse d'images h l'ggeage des poissons 
(Fawell, 1974), le principal avantage de ces techniques informatiques a et6 mis en evidence : 
l'objectivite des lectures "automatiques" comparees aux lectures "manuelles". Les autres avantages 
de cette methode sont : 
- la quantification rapide de l'information (denombrements, mesures.. .) ; 
- la quantification de l'information non-accessible  manuellement  (parambtres 
morphometriques.. .) ; 
- la reproductibilite des operations et des rhultats, avec une rckluction de la variabilite entre 
les lectures et l'dlimination de la fatigue des lectures humaines ; 
- l'interpretation mathematique et algorithmique, qui se substitue h l'appreciation du lecteur, 
et qui  devient elaboree (modelisation,  intelligence artificielle.. .) ; 
- la conservation et la formalisation de l'expdrience acquise du  lecteur  humain. . .  
Welleman  (1990) precise que mCme si une nouvelle technologie  peut donner l'impression d'une plus 
grande objectivite, il y a toujours le risque de prendre des decisions arbitraires. Cette objectivite:: 
reste quand mCme sous le contrble subjectif de l'operateur et des logiciels elaborh. Finalement, les-- 
principaux avantages des systbmes d'imagerie se trouvent dans la quantification des resultats, qui.  
apporte aussi des  informations supplementaires (parambtres  morphometriques etc.. .). L'extraction et 
la quantification de parambtres  morphometriques  par  analyse d'images (contour, facteurs de forme 
etc.. .) ont et6 souvent utilisees pour la discrimination des populations de poissons (a partir des 
&ailles, De Pontual & Prouzet, 1987, 1988 ; ou  des otolithes Aps, 1990, Castonguay & al., 1991). 
4. Perspectives  d'utilisation 
L'analyse d'images est un outil qui peut s'averer trks utile pour la lecture automatique (ou semi- 
automatique) des circulus sur les &ailles de tous les  stades de vie des poissons et des microstries sur 
les otolithes des larves uniquement. Les futures recherches dans cette voie concernent l'amelioration 
des algorithmes de lecture, comme celle effectuke  par Troadec (1991) sur les larves de Solea solea. 
En ce qui concerne la lecture automatique des annulus sur les  pibces  calcifiees  en general, la semi- 
automatisation est possible pour divers cas, lorsque l'interpretation des resultats s'appuie sur une 
connaissance minimale des populations. Les lectures, mCme automatiques, devront Ctre contr61Bes 
par un lecteur experiment6  pouvant juger les rhultats obtenus. Le developpement des futurs 
algorithmes, si puissants soient-ils, devra laisser un accbs interactif h l'operateur. On peut aussi 
envisager comme  developpement ulterieur la numerisation de l'image des pieces calcifiees, le 
traitement specifique permettant  un  rehaussement des contrastes entre les zones de croissance, et une 
possibilite de prise de mesures interactive par le lecteur. C'est d'ailleurs dans ce sens que sont 
ddvelopp6s les  principaux logiciels  aux  Etats-Unis (BIOS0 ICs, BIBSCAN. ..). 
A partir des pieces dures, la quantification d'autres informations que celles dkoulant des marques 
de croissance sensu stricto pourrait &re souhaitable, telle que la quantification (automatique) du 
degre de vascularisation des tissus osseux,  associ 2 des recherches sur la physiologie et la 
croissance des especes. Elle pourrait permettre d'aboutir 2 des connaissances nouvelles sur 
l'utilisation des pikes min&al@es. 
Sous le terme "validation", sont regroupees des methodes qui permettent de preciser le rythme de 
formation des marques de croissance sur les pieces calcifi6es9 et  donc de definir un repere de temps. 
La validation "directe" fait intervenir des experiences de marquage ou d'elevage et la validation 
"semi-indirecte" est obtenue par une collecte r6gulikre de poissons dans le milieu naturel. A ces 
methodes, qui decrivent les periodes de formations des structures sur les  pieces  calcifi&, on peut en 
ajouter d'autres qui permettent de comparer les estimations de I'Age sur differentes pieces ou par 
rapport 2 d'autres critkes (tailles observees, retrocalcul) ; elles sont definies sous les termes de 
"validations indirectes". 
A. Validation directe 
On  peut distinguer la validation des depg8ts des microstructures sur les otoliths et celle des 
macrostructures sur les otoliths et  les autres pikes. Les objectifs de la presente etude n'&aient pas 
de travailler sur les  d6p6ts a rythmes courts (microstries), et leur  validation  ne sera pas discutee ici 
(voir Geffen, 1987, pour revue). De nombreuses etudes ont porte sur ce problkme avec plus ou 
moins de succeS. Les expdriences sont faites principalement selon 2 voies : (1) le marquage des 
otolithes (par induction  ou par injection  de fluoromarqueurs) et l'observation des microstries 
deposees entre la marque et le bord  ap&s  une certaine dur& de croissance ; (2) I'dlevage des larves 
dont l'fige est connu (des 1'8closion ou 2 des stades ulterieurs). Une grande majorit6 de travaux a 
montre la formation quotidienne d'une microstrie sur les otolithes  (essentiellement pour des stades 
jeunes, Cf 0 I.), mais certaines expbrimentations ont &houe, et d'autres ont conduit 2 des fr6quences 
de depôt differentes. 
La validation directe de la sequence d'apparition des macrostructures sur les pieces dures (anneau 
opaque, anneau hyalin, discontinuites ...) peut Qtre realiser par l'elevage d'individus "d'Age connu" ; 
toutefois, les conditions qu'il impose sont parfois assez loin de la realite du milieu naturel. C'est 
pour cela qu'on lui pref&re les experiences de marquage. Le marquage des poissons, issus de 
populations naturelles, est externe (reconnaissable extdrieurement), ou interne (marque induite ou 
marqueur vital se fixant sur les  pieces  calcifiees), voir un  couplage des deux. Les poissons marques 
sont ensuite relaches, de preference en  milieu naturel, car l'elevage est  peu reprbentatif  de celui-ci. 
Le marquage interne par induction concerne surtout les otolithes ; il ne sera pas 
n'a pas ette etudie et que l'interprdtation des marques est souvent delicate (voir Brothers, 1990, pour 
revue). 
Les experiences ne mettant  en oeuvre qu'un marquage externe individuel sont peu courantes car il 
faut d'une part marquer un nombre  important d'individus, pour esperer en recapturer suffisament, et 
d'autre part pouvoir prelever, au debut de l'expdrience, une piece calcifi& dont l'extraction ne 
limite pas ensuite les chances de survie. Les Bcailles sont les pitxes les mieux  adapt& 2 ce genre 
d'approche (Beamish & McFarlane, 1983 ; Matlock & al., 1987 ; Beall & Davaine,  1988),  mais une 
autre approche originale consiste 3 prelever une partie du rayon d'une nageoire au moment du 
marquage (Rochard & Jatteau, 1991). On procMe alors par comparaison d'une &aille (ou d'un 
rayon) au  moment  du  marquage  et d'une autre (prise au meme endroit) B la recapture. 
Le marquage  vital des pieces  mineralis& est souvent couple avec un  marquage externe des 
individus de façon 3 reconnaître la population  marquee de celle qui ne l'est pas. C'est ce genre  de 
protocole qui a et6 utilise dans le cas de cette etude pour l'anguille europ&nne (Cf 5 Deuxi8me 
Partie 1I.D. et 1I.E.). L'une des difficult& de cette approche est de recapturer suffisamment de 
poissons marquk, et c'est pourquoi les experiences de marquage vitalhecapture se basent le plus 
souvent sur un tres petit Bchantillon.  Des  faibles recaptures peuvent  toutefois conduire 6mettre des 
hypotheses sur les sc6narios des dep6ts sur les pieces calcifih (Branstetter & McEachran, 1986 ; 
Babaluk & Campbell,  1987 ; Fargo & Chilton, 1987 ; Beckman & al., 1988a ; Bumguardner, 1991 ; 
Hall, 1991),  mais  peuvent  aussi  &re  un  echec  (Antoine & Mendoza,  1986). L'experience sur 
Anguilla  anguilla, menee dans le present travail, a conduit 2 un fort pourcentage de recaptures. Ceci A'. 
a permis d'dtudier finement la position  du  marqueur par rapport aux  anneaux  opaques et hyalins, et 
aux  marques  colorees  (Cf 0 Deuxi2me Partie 1I.E.). Cette validation est donc plus  etay6e  et  met  en 
evidence les variabilites individuelles  dans  la  formation des zones de croissance. 
-. 
Le marqueur le plus utilise dans la litterature est la tetracycline, quel que soit le type de piece 
envisage ; cet antibiotique a donne ici d'excellents rkultats pour Anguilla  anguilla. Dans le cas des 
anguilles, notre protocole comportait  deux lots introduits 2 6 mois d'intervalle, chaque individu ne 
recevant qu'une seule injection de marqueur  vital  avant deversement. L'experience a dure 15 mois 2 
partir du marquage du premier lot. Dans ces conditions, la saison de formation des structures de 
croissance sur l'otolithe a pu  6tre precisee. Compte  tenu  (1) de la forte variabilite individuelle, et (2) 
de la difficult6 2 observer l'apparition d'une structure sur la marge, la precision n'a pu &re 
inferieure 3 3 mois. Deux injections individuelles de marqueur (au moins), rapprochees dans le 
temps, permettraient de preciser la  formation d'une zone particuliere ; dans le cas de l'anguille, il 
serait interessant de tenter l'experience en encadrant la pkriode hivernale qui correspond au dep6t 
d'une zone de discontinuite annuelle.  Toutefois, il existe un stress certain lors du marquage (Cf 0 ci- 
apres). Les marquages  multiples n'ayant pas  et6  6tudi6s chez l'anguille, l'impact sur la croissance est 
inconnu. 
*. 
Les manipulations de marquage de poissons sensu lafo provoquent toujours un stress non 
negligeable sur les individus. Le  marquage  vital laisse une trace calciotraumatique sur les otolithes : 
c'est le cas pour plusieurs especes (Babaluk & Craig, 1990 ; Hall, 1991) et aussi pour Anguilla 
anguilla @&ente etude) ; cette action calciotraumatique a egalement et6 remarquee lors d'un 
marquage vital du tissu osseux (Meunier & Boivin, 1978 ; Meunier & Pascal, 1981 ; Babaluk & 
Craig, 1990). Le marquage peut aussi induire un biais sur la croissance ultdrieure des poissons. 
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Dans les experiences sur A. anguilla, pour l'un des 2 sites oh avait  et6 entrepris le marquage  vital 
(Certes, Arcachon),  il a 6t.6 not6 une diffbrence significative de l'embonpoint des anguilles marquk  
par rapport 2 celles de la population naturelle, aprh quelques  temps de croissance ; cette difference 
m'a pas et6 rernarquh de la mgme maniGre pour l'autre  site  (Garches, C m a r p e ) .  Les comparaisons 
des relations taille-poids et des coefficients de conditions des individus marquh et de ceux 
appartenant h la population mon marqu (naturelle) ont permis de  csnnattre la "rdaction" des 
poissons au marquage. Ces comparaisons ne donnent cependant. pas des r6sultats en terme de 
croissance. Si des differences apparais!ent, il faut en tenir compte 2 la fois pour la validation des 
scenarios de dep6t et pour les estimations ulterieures de Croissance (voir la discussion, D ~ ~ ~ ~ ~ e  
Papfie II.D.3.). 
B. Validation  semi-directe 
Le plus souvent, la validation semi-directe (Cf 5 Premi re Partie 111.2.) est realisbe gr 
l'observation de la sequence d'apparition des  marques de croissance sur la  marge  des  pieces 
min&alisees, 6chantillonn6es a intervalles repliers. C'est la methode de validation qui est la plus 
repandue dans la littbrature, qui s'applique 2 la  reconnaissance de marques saisonnieres, et que ROUS 
avons utilisee pour plusieurs espkces de milieux varies (Prochilodus  nigricuns,  Colossoma 
~ a c r o ~ o ~ l l ~ ,  Pse latystoma fasciatum et Anguilla anguillu). Cette approche suscite quelques 
remarques d'ordre general, quelque soit le type de piece utilise$. 
Eehantillonnage 
L'dchantillonnage est de premikre importance lorsque l'on ddsire entreprendre ce genre de 
validation. Les poissons doivent &re pris B intervalles rbguliers, le pas de temps est fonction de la 
frequence de formation de la marque qui est etudiee : pour les marques saisonnieres, un pas de 
temps de l'ordre du mois est suffisant. Dans le cas de populations ia forte variabilite individuelle, 
. anguillu, les Bchantillons pr6leves chaque imaine ont dQ &re regroupes par mois ou par 
bimestre afin qu'un signal apparaisse (Cf 9 B e m  e Partie 113.). Pour valider des marques 
saisonnieres, la duree de l'echantillonnage doit depasser autant que possible le cycle annuel pour 
integrer aussi la variabilite interannuelle ; trop d'etudes sont en effet fondees sur une seule annee 
calendaire avec des resultats peu probants. Si les echantilloms  sont repartis irrt5gulibrement  au  cours 
d'une annee,  mais portent sur plusieurs annees, le regroupement des donn6es  mensuelles  estompe  la 
variabilite interannuelle mais permet de deceler des phenomknes  cycliques  (Cf Q Demî2me Punie I., 
cas des especes de Bolivie). La m6thode de validation indirecte necessite des  echantillons 
representant toutes  les  classes de tailles ou d'Age (avec une prbfkrence pour les plus jeunes dont la 
croissance est  plus forte). 
Etude  qualitative du  bord  de la Dike 
Cette methode repose sur l'observation de l'aspect du  bord de la  piece  consid6rbe  (en  gendral  opaque 
ou hyalin), et sur le suivi de 1'6volution de sa frequence au cours du  temps. La determination de la 
nature de ce  bord est toujours tres delicate. En observation directe, elle est soumise la subjectivite 
du lecteur qui  interprbte les zones les unes par rapport aux autres. Les traitements d'images, comme 
ceux qui ont  et6 pratiques ici, amdiorent ces lectures en rehaussant les contrastes ; mais des 
problemes subsistent toujours car une zone n'est en  fait visible que si sa formation est deja avanch 
(contrairement aux methodes revelant des structures prkises comme la coloration, Cf fj  ci-aprb). 
Comme il existe une certaine latence entre la  formation d'une zone et sa detection possible, elle ne 
peut Stre da th  avec une grande precision (chez A. anguilla, elle est de  l'ordre  de 3 mois).  Chez les 
individus les plus âges, les zones sont plus etroites ; leur apparition en bordure devient alors t r b  
difficile zi suivre. 
L'etude qualitative du  bord d'une piece calcifide  est  facilitde lorsque l'on considere une marque mise 
en evidence par une methode-s6lective. Ce fut le cas pour les otolithes de C. macropomum (Cf 0 
Deuxi2me  Partie I.C.2.4.), qui presentent des anneaux chromophiles relativement larges. Leur 
prQence sur la  marge de l'otolithe est decelable d b  que leur formation commence, et l'on peut alors 
raisonner en terme de  prhence  de bord colore ou non. Des difficult& d'interprdtation surviennent 
chez les  vieux  individus  chez lesquels les anneaux color& sont tres etroits et resserres ; 
l'appreciation du  bord  peut toutefois &re faussee par des effets secondaires de la technique 
(coloration zi l'interface rQine-otolithe au bord) et par l'interpretation qui se fait par rapport aux 
zones voisines. Cette methode a cependant donne de bons resultats avec les jeunes poissons. 
Etude  auantitative  du  bord  de la Dike 
Elle consiste zi Btudier la distance marginale entre une marque et le bord de la  piece. On definit : (1) - 
la distance marginale absolue (distance entre la derniere marque et le bord) ; (2) la distance 
marginale relative (rapport entre (1) et la distance entre les deux dernieres marques). La distance 
marginale relative (2) permet de compenser les differences de croissance entre les classes d'age ; 
dans certains  cas où les classes  d'fige sont tres nombreuses  (Cf fj  Deuxi2me Partie I.C.2.4., cas de 
C. macropomum), l'dchantillon doit quand meme être scinde en sous-dchantillons pour &iter les "" 
trop grandes disparites de croissance. Les individus  ayant une seule marque sur la  piece consideree 
ne peuvent pas &re inclus directement dans l'analyse de la marge relative (Cf 0 Deuxi2me Partie 
1.C.I .4., cas de Prochilodus nigricans). Ils ne peuvent participer zi cette analyse que si certaines 
hypotheses sur les dates de naissance et  de formation de la premiere marque sont faites zi l'avance 
(Cf 0 Deuxi2me Partie I.C.3.4., cas de Pseudoplatystoma fasciatum). Lorsque la distance marginale 
absolue (1) est utilisee, le travail doit &re  effectue  pour  chaque classe d'âge (classes de nombre de 
marques) prise separement, sinon les rksultats ne sont pas interprdtables (Cf 0 Deuxi2me Partie 
I.C.2.4., cas de C. macropomum). 
C. Validation  indirecte 
Une autre methode de validation des estimations de l'âge, t r b  differente des pr6ct?dentes, consiste zi 
comparer les tailles observees lors des captures pour une classe d'age donnee (nombre d'annulus), 
aux tailles retrocalculees zi partir de cet  annulus.  Cette  validation indirecte permet non  seulement de 
renforcer les hypotheses faites pour l'interpretation des marques, mais aussi de  juger  s'il apparaît 
une seule marque  saisonnierre  ou non. L'echantillon des tailles observees doit &re pris rigousement : 
(1) il doit representer au  mieux la structure en tailles de la population ; (2) une hypothhe prealable 
du  moment de formation des annulus permet de choisir la  pdriode où les tailles seront 
echantillonnees ; cette hypothese peut &re faite zi partir d'essais de validation. Ce dernier point (2) 
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est tres important, puisqu'il faut comparer les tailles au  moment  exact de la formation de l'annulus : 
les individus  ayant x annulus reprkentent, suivant l'$poque de leur capture, des croissances 
differentas, selon que l'on se trouve juste aprh la formation de  l 'mulus ou juste avant la formation 
du  prochain (1 amBe de croissance). Cette mdthode est particulikrement  bien  adapt 
populations ayant une croissance rapide, et surtout aux premieres classes d'8ge.  Elle  s'est r6vdl 
utile pour P. fascisturn en Bolivie, pour  lequel  la validation n'est pas encore bien &y 
Ce terme, utilise par les anglo-saxons, recouvre la comparaison de l'estimation de l'Age avec 
different= pieces d'un meme poisson. Casselman  (1983) estime que la comparaison des lectures de 
plusieurs structures d'un mQme poisson ne dome pas de validation de l'age, mais donne une 
indication de la confiance que l'on peut  accorder  aux interpretations. Beamish & McFarlane (1987) 
prkconisent de comparer les estimations d'age realist% avec plusieurs pieces,  meme si la validateion 
a et6 etablie par ailleurs. Cependant, si la  validation absolue est r6alis6e  avec une piece donn 
prise en compte d'autres pieces  devient alors une perte  de temps considerable pour l'utilisation des 
donnees d'age, ce qui nuit B la qualit6 de 1'6chantillon en entrainant une rauction des effectifs 
traites. Le seul avantage des comparaisons inter-structures apres une validation est d'6valuer les 
biais 6ventuels apportes par telle ou telle piece. C'est ainsi que les ecailles ne sont pas considerfees 
comme  fiables  pour estimer l'age de vieux  poissons,  ou pour 6tudier des populations atteignant des 
Ages eleves, et on leur preferera d'autres pieces  calcifiQs  (Casselmann, 1983 ; Beamish 
MeFarlane, 1987 ; Cf fj Demi2me Partie 1.D.). 
Dans notre etude, nous avons opt6 d'utiliser la  vdrification pour choisir une piece et son  mode de 
preparation parmi plusieurs pihces. Les comparaisons des estimations d'lige ont kt6 redisdes  entre 
plusieurs pihces,  ou pour une mQme  piece entre plusieurs lecteurs. Ces  comparaisons se sont averees 
delicates il utiliser, car il subsistait toujours plusieurs choix possibles et  la  decision finale devait .faire 
intervenir d'autres criteres. 
W .  ESPECES, GEBGRAPMIE, ECBLOGIE ET PIECES CALCIFIEES 
A. &@es vivant dans un  même  milieu 
Les especes  dtudikes de la region du Manor6 (Bolivie) ont des biologie trbs diffdrentes : ProchiZodus 
nigricans est un limivore de taille moyenne, CoZossoma macropomum, vegetarien, et 
Pseudoplatystoma fusciatum, carnivore, atteignent des tailles plus importantes. L'examen des 
diverses pieces calcifiees considerkes  montre B la fois des caracthres  histologiques  communs et des 
differences (Cf 0 Deuxi2me Partie I.). 
Ce sont les facteurs abiotiques qui semblent avoir le plus d'influence sur la croissance des pieces 
minthlisees, et dans le cas present, les variations du regime hydrologique. Finalement, les 
differences pourraient deriver plus des conditions environnementales que de la biologie des especes. 
I1 faut  cependant nuancer ces  hypotheses, parce que les ressources du milieu et la constitution des 
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biotopes dependent aussi des variations de l'environnement physique. En Bolivie, lors des hautes 
eaux,  la nourriture est  abondante et les poissons sont alors disperses dans des milieux t r h  vari&,  ce 
qui reduit considerablement les comp6titions inter- et intra- spdcifiques. Lors de la  saison des basses 
eaux, a  competition  et la penurie alimentaire augmentent  par suite du retrait des eaux. 
Un schema  hypothktique de formation des zones sur les diffdrentes pieces (&aille, otolithe, vertkbre, 
rayon de nageoire) a et6 propose pour l'ensemble des espkes  etudih (fig.  49). Ce schema tient 
compte des observations sur la chronologie des differents d e p h ,  etablie pour chaque espece h partir 
d'une piece particulikre. La formation des annulus pendant la saison defavorable dil%re entre les 
pieces : sur les Bcailles, une seule discontinuit6 brutale dans l'arrangement replier des circulus 
apparait ; sur les otolithes, il se forme un anneau  relativement large, compose de plusieurs ruptures 
de calcification ; sur les vertebres, un anneau assez &oit, compose de fines bandes hyalines, est 
depose ; sur  le rayon de la nageoire dorsale, on observe des  anneaux hyalins relativement etroits, 
peuvant renfermer une ou plusieurs lignes d'am& de croissance. Donc, meme si l'influence des 
facteurs exogenes sur les rythmes de croissance est montree, il existe aussi une certaine specificit6 
des enregistreurs potentiels des variations environnementales (les pieces mineraliskes). Finalement, 
sur un rythme de croissance probablement determine genetiquement pour chaque pikce, s'ajoute une 
variation epigenetique provoquee par l'environnement ambiant. Ces phenomknes, ajoutes h une 
variabilite propre h chaque individu, peuvent conduire h une lisibilite plus  ou  moins bonne des . 
marques de croissance. 
. _I  
B. Espèces vivant dans des milieux différents 
Sur l'exemple d'une piece mindralisbe, l'otolithe, les marques de croissance et les estimations d'ige : 
ont et6  6tudi6es pour 4 modkles  biologiques  fondamentalement differents : Anguilla  anguilla dans les 
lagunes maiterrandennes, Prochilodus  nigricans et Colossoma  macropomum dans un  reseau 
hydrographique d'eau douce en  Bolivie,  t Lethrinus  nebulosus dans le lagon de Nouvellei ~ 
Caledonie. Des populations, tempBr6es ou tropicales, dulçaquicoles, ou de milieux saurnitres ou 
marins, peuvent  donc  Stre confrontees. Toutefois, selon les esphces, differentes categories 
d'otolithes ont et6 6tudiees : une sagitta, de petite taille par rapport h la taille corporelle, pour A. 
anguilla ; une sagitta volumineuse pour L. nebulosus ; et un asteriscus pour P. nigricans et C. 
macropomum. 
1. Phénornhnes semblables 
Les seuls points communs aux 4 espkces considerdes se trouvent dans l'aspect ultrastructural des 
zones de l'otolithe h plus forte croissance. Ces zones ne  renferment pas de discontinuites principales 
(rupture de calcification en MEB) et prkentent des cristaux d'aragonite bien individualids. Ces 
observations sont en  concordance avec toute la litterature existante sur le sujet  (voir Pannella, 1980, 
pour revue). Une remarque particulikre doit &re faite pour L. nebulosus, chez lequel les otolithes 
presentent deux regions internes hdterogknes : les cristaux sont peu individualids dans le champ 
externe. 
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2. Ph4nsm&nes dissemblables 
Les differences portent sur la croissance, l'aspect des zones et l'ultrastructure des otolithes. 
Croissance des otolithes 
Au cours de la croissance, la forme generale de l'otolithe conserve son  aplatissement  latbral  quels 
que soient les  espkces  et l'itge des individus. A partir d'une certaine taille corporelle, et 
particulikrernent  chez les vieux  poissons,  la  Croissance peut changer de direction : les sagitta de &. 
bulosus ont tendance B ne  plus s'accroître dans la direction dorso-ventrale,  mais  en  Bpaisseur vers 
la face interne ; les asteriscus de P. nigricans ou de C. r n a c r ~ ~ ~ r n M ~ ~  grandissent moins en  bpaisseur 
et conservent un accroissement dorso-ventral avec une incurvation vers la face interne. 
G$n&alement, l'dpaississement de la face externe est  ralenti  puis stoppe. Ces mecanismes 
specifiques de la croissance ne sont pas expliques, mais le changement en direction est note pour 
d'autres espkces  (Cf 0 Deuxi2rne Partie III.C.1.3.). 
L'aspect des zones de croissance est tri% differents suivant les espkces ( t ~ b l .  33). 
Tableau 33 : Largeur  relative  des  zones  de  croissance et moment  de  formation  pour les otollithes des 4 es@ces 
considérées. + , *riode  de  croissance  favorable ; -, @riode  de  croissance  défavorable. 
ZONE OPAQrn ZONE HYALINE 
(formation) (formation) 
large large 
(hautes  eaux) + (basses eaux)- 
(hautes  eaux) + (basses eaux)- 
étroite large 
(hiver)- (&) + 
(printemps,  parfois  automne) + (éte) + - 
large  moins  large  ou  ktroite 
~ ~ 1 ~ ~ s ~ ~  ~ c r ~ ~ ~ ~ ~ ~  large  moins  large  ou Btroite 
Chez A. anguilla, la zone opaque est ddposee essentiellement au  printemps lors  de  la reprise de la 
croissance, et la zone hyaline est d6pode pendant l'&te qui constitue une periode plus ou moins 
favorable en Mediterranee (avec parfois de fortes chaleurs) ; ces deux zones sont larges. Chez P. 
nigricans et C. macropomurn, les sch6mas semblent identiques (mais n'ont et6 valides que chez la 
seconde espixe) : les zones opaques sont larges et deposdes pendant les pdriodes favorables h la 
croissance ; les zones hyalines sont plus &roites (au moins chez les jeunes) et formees pendant les 
basses  eaux  qui  constituent une p6riode difficile. Le cas de L. nebulosus dif i re  : les zones opaques 
trks etroites se forment pendant une periode de croissance ralentie, les zones hyalines larges ettant 
synonymes d'une bonne croissance. 
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Le cas de A.  anguiZZa diBre de celui des autres espkces  vivant dans les memes lattitudes 
gbgraphiques : chez  les autres espkces, les zones hyalines  sont  generalement plus etroites et 
formdes pendant l'hiver. Les otolithes d'anguilles presentent cependant des "ecotypes" en relation 
avec les milieux qu'elles colonisent : si dans les lagunes les zones sont larges, les populations 
dulçaquicoles ont des otolithes avec  des zones opaques et hyalines etroites (ce qui les rapproche des 
autres esphes des zones temp6rh). Pour les 2 espkces de Bolivie qui sont sympatriques, on peut 
noter  que l'aspect macrostructural  des  zones des otolithes est identique, mCme si les biologies et les 
modes de vie de P. nigricuns et de C. macropomurn sont differents. Enfin, le schema observe pour 
L. nebulosus est  commun li un grand nombre d'espkces recifales, rencontrees plut& dans 
l'hemisphkre sud (Cf Q Deuxiime  Partie III.C.1.3.). 
Pour aller plus loin dans cette reflexion il faudrait disposer d'un plus grand nombre d'espkces. 
Quoiqu'il en soit, la situation gbgraphique et le milieu de vie semblent jouer un r81e  non 
negligeable sur l'aspect macrostructural  des zones de croissance des otolithes. 
Discontinuitks 
Les discontinuitb, qui se  prbentent sous forme de lignes fortement chromophiles en coloration au 
bleu de toluidine, et sous forme de sillons profonds sans cristaux d'aragonite en MEB, sont 
communes toutes les espkces etudiees et citees dans la litterature (voir Panndla, 1980 ; Campana 
2% Nelson, 1985 ; Morales-Nin, 1987, pour revue). Pour de nombreux auteurs, elles correspondent li 
des periodes de stress et de perturbations dans la croissance (voir Pannella, 1980 ; Campana & 
Nelson, 1985, pour  revue). MCme si leur structure indique une perturbation &elle,  il est difficile de 
montrer qu'elles correspondent une periode d'arret veritable de la croissance des individus. 
I 
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En general, une discontinuite marquee ou un groupe dB  discontinuites se forme annuellement. Dans 
apparaissant pendant la periode hivernale. Pour les espkces de Bolivie, les periodes oil le milieu est 
defavorable provoquent la formation de nombreuses discontinuitds principales qui se succedent, 
indiquant ainsi une alternance de perturbations et  de tri% courtes periode de croissance. Pour L. 
nebulosus, les discontinuites peuvent Ctre simples ou composees de plusieurs lignes successives ; 
elles correspondent exactement  avec  les  zones opaques formees au cours de la saison hivernale. 
. .~ le cas de A.  anguiZZa des  lagunes m&Iiterradennes,-ces  discontinuitb ont .et6 decrites comme 
Dans  des  milieux  trks differents et  pour des espkces  aux  biologies variees, les discontinuitb 
structurales de l'otolithe correspondent toujours li des pkriodes de perturbations, que l'on pourrait 
qualifier "d'hivers physiologiques". Des experiences mettant en oeuvre un double marquage vital 
individuel, dont les injections seraient realisees au debut et h la fin de la periode hivernale probable, 
permettraient de preciser s'il existe un veritable arret de la  croissance de  l'otolithe et/ou du poisson. 
Lorsque l'on aborde l'etude sclbrochronologique d'une nouvelle  espkce, on peut alors conseiller de 
reveler ces structures qui sont certainement les plus remarquables et les plus marquantes dans le 






La scl&ochronologie(') chez  les poissons (etude de l'tige & partir des pieces rnin6ralish) necessite 
toujours un travail long et difficile. A l'heure actuelle, l'experimentateur d&ireux d'entreprendre 
une etude pour une espece dont la biologie est inconnue se trouve face h de nombreuses  techniques 
plus ou moins lourdes & mettre en oeuvre. La demarche qu'il choisira depend des objectifs de son 
etude, et des coots fixes dans le protocole de depart. Il a et6 clairement mis en evidence dans le 
cadre de la prbente etude qu'il n'existait ni de methode de preparation universelle, ni de piece 
calcifiee preferentielle : les  Bcailles, les otolithes, ou les vertebres ont ainsi et6  retenus  pour 
differentes esphes. Pour les especes d tud ih  ici, il semble que l'emploi de la  squelettochronologiB1) 
soit moins facile que celui des autres methodes, essentiellement 2I cause du remaniement du tissu 
osseux faisant disparaître les premieres marques de croissance mises en place : dans notre etude,  ces 
problemes ont et6 particulikement nets pour le tissu des rayons de nageoire de Colossom~ 
macropomum et Pseudoplatystoma fasciatwn, espkces  boliviennes de grandes tailles ; par ailleurs, 
l'interpretation des marques sur les os operculaires est t r h  difficile. Cependant, l'emploi de cette 
methode est interessant pour des espbces dont les ecailles  sont inexistantes, comme les Siluriformes : 
ainsi, les vertebres de P. fasciatum ont et6 utilisks, d'autant plus que la partie presentant des 
marques de croissance n'est pas soumise h un  remaniement. Pour des groupes taxonomiques 
proches, les rQultats ont montre que l'utilisation de pikes  mineralish semblables  (et de techniques 
de preparation identiques) est possible et facilite les comparaisons interspecifiques. Les otolithes 
paraissent &re les pieces  les plus interessantes pour les  etudes sclerochronologiques, ils ont 
d'ailleurs ette  utilisBs ici pour presque toutes les esphes. 
Un point commun  apparaît  dans toutes les etudes d'estimations d'tige individuel  chez  les poissons, 
quelle que soit l'espece considerBe ou la piece calcifik  utilisk : l'interpretation des informations 
issues des marques de croissance d'une espece donnee est toujours delicate. Les etudes men& ici 
sur 5 espbces et populations  issues de milieux vari& ont toutes present6 des difficultds de cet ordre 
(nous nous sommes surtout attach& a observer les marques h cycle saisonnier). L'interpretation des 
marques necessite l'intdgration de parametres biologiques de chaque espece, qui ne sont pas toujours 
disponibles. Cette interpretation est aussi compliquee par une variabilite toujours importante, aussi 
bien dans les conditions  environnementales que pour la structure du  materiel biologique, au  niveau 
populationnel ou individuel. La variabilite est prhente entre les populations d'une mQme espece : 
ceci  a bien et6 montre dans le cadre de ce travail chez  les  anguilles  en  milieux mediterrankns, pour 
lesquelles les schemas de croissance des otolithes sont differents selon que l'on s'adresse 21 des 
populations issues de milieux saumtitres ou dulçaquicoles. Ceci a et6 montre dans une moindre 
mesure chez les espkces tropicales amazoniennes,  pour  lesquelles il existe une diversite importante 
des marques de croissance, que €aissent supposer de nombreuses variations locales des biotopes. La 
variabilite est aussi prQente au niveau individuel, chaque individu pouvant repondre de façon 
differente aux conditions  environnementales qu'il subit : dans le cas de l'anguille, les experiences de 
marquage vital sur les otolithes ont ainsi montre des differences dans les dep6ts aprh le marquage 
chez les individus devers& et  maintenus dans un meme  milieu. 
Toutefois, cette variabilite n'a pas empkhe d'etablir la chronologie des dbpp8ts pour l'ensemble de la 
population, c'est B dire d'obtenir une validation (obligatoire pour l'interprkter ces  marques  en terme 
d'tige), mais elle aboutit & des imprecisions sur les dates de formation des marques de croissance 
(cas de toutes les  especes e tud ih  ici). 
(l) Voir le  Glossaire  pour une dkfinition  precise  de  ce  terme. 
La methode de validation par suivi de l'apparition des marques sur le bord des pieces calcifi 
donne g6ndralement de bons rkultats, pour des vant dans des milieux divers (espbces 
dulGaquicoles boliviennes, mguilles en lagunes m  nes,  espbce lagonaire). Cette mdfhode 
demande cependant un protocole precis et un ~hantillonnage regulier au cours du  temps : le rythme 
des prelevements depend de la periode du cycle dtudi hantillonnage mensuel est suffisant 
pour observer des cycles saisonniers, sinon, avec un pas de temps plus court, l'information est plus 
difficilement interpretable (variabilite temporelle 2I petite khelle, tous les individus ne repondant pas 
au meme moment). Pour identifier  un cycle donne, il est aussi preferable d'dchantillonner sur une 
dur& depassant le cycle total et amorgant le cycle suivant, p u r  s'affranchir de la variabilitb 
temporelle A grande Bchelle (interannuelle) : c'est ainsi que pour demontrer l'existence de cycles de 
croissance saisonniers, une dur totale d'khantillonnage ale ou superieure 2 une arm 
est t r h  demonstrative et souhaitable. 
La technique de marquage  vital des poissons (capture-marquage-recapture) est certainement la 
methode de validation la plus probante. ais 18 aussi le protocole mis en oeuvre est de toute 
premiere importance : il a donne de bons resultats pour connaltre la chronologie des dep6ts sur les 
otolithes d'anguille en milieu m iterranden, bouleversant quelques peu les id 
leur formation. Dans cette experience,  un marquage individuel unique 2 l'aide  de tetracycline a ette 
utilise (8 deux periodes separh) ,  ce  qui n'a pas permis d'apporter une precision inferieure 8 3 mois 
sur la datation des ddpdts. Pour obtenir de meilleures pr isions, le recours 8 des marquage 
multiples individuels est souhaitable (grace 2 un m%me ou plusieurs fluoromarqueurs). Mais si le 
marquage constitue un repere pour dtablir les chronologies de formation, il n'est cependant pas 
certain qu'il soit sans effet sur la croissance ulterieure des individus : les manipulations provoquent 
un net phenornene calciotraumattique sur les otolithes ; des lots d'anguil ayant subi un marquage 
vital semblent avoir mal rhgi  aux manipulations lors d'expdriences me sur la faGade atlantique 
(bassin d'Arcachon). Dans notre etude, il a et6 toutefois difficile de demontrer avec certitude un 
effet nbfaste dQ au  marquage : les facteurs de conditions qui ont et6 compark entre les populations 
marqudes et les populations en place n'apportent que des conclusions partielles ; le suivi de lots 
temoins  non marques serait pr6ferable  mais implique une logistique assez lourde. 
ER sclerochronologie, l'analyse d'images est utilis 21 plusieurs niveaux : 
(1) ~ ~ m m e  outil interactif d'aide B la prise de mesures (l'operateur interprkte et effectue les 
mesures 2I l'aide d'une table 2 digitaliser) ; 
(2) comme outil de lecture semi-automatique  (l'operateuur intervient ponctuellement, par 
exemple pour positionner l'axe de lecture, mais la machine extrait automatiquement 
1 'information) ; 
(3) comme outil de lecture totalement automatique (l'opbrateur n'intervient pas). 
Ce dernier niveau (3) n'existe pas encore actuellement. L'extraction d'informations et 
l'interpretation des marques de croissance sur des images numeris6es de pibces calcifih peuvent 
&re r6alishs automatiquement (2) ; c'est dans ce sens que nous avons pu 6valuer des possibilitk  de 
cet outil. L'utilisation de l'analyse d'images pour une lecture semi-automatique demande une 
identification precise des marques de croissance au niveau de l'espbce, voire de la population 
6tudi6-e. Le ddveloppement d'une reconnaissance objective des marques de croissance par la machine 
se heurte 2I plusieurs problemes li& 21 la variabilite des marques u t i l i sk  chez differentes especes, h 
la variabilite individuelle, et 8 la variabilite due aux  techniques de preparation (par exemple 
l'intensite des colorations). Les  traitements d'images numeriques des pieces  ont dependants 
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d'algorithmes standardis6 sensibles h cette variabilite : l'automatisation integrale est donc 
necessairement envisagee pour un cas particulier (espkce, population, p ike  calcifi& et marque de 
croissance). Dans le cadre de cette etude, les lectures semi-automatiques des marques (avec une 
reconnaissance automatique des structures, leur denombrement et leur mesure) ont pu Qtre mis au 
point sur les otolithes entiers chez Anguilla anguilla dans les milieux mediterran6ens et chez 
Lethrinus nebulosus du  lagon nh-caledonien. L'utilisation en routine de ces lectures automatiques 
est limit& : l'operateur doit connaître son  materiel de  fawn h pallier les diverses erreurs 
"d'interpretation'' de  la machine, qui se trouve parfois en face d'irr6gularitd.s biologiques (toutes les 
lectures d'age  ont apporte un certain nombre d'khecs).  Le principal avantage des lectures 
automatiques en analyse d'images devait &re h priori l'elimination de la subjectivite du lecteur 
humain, or cette derniere est finalement prkente au niveau des algorithmes developp& pour la 
reconnaissance des structures des pikes calcifides. Les avantages les plus demonstratifs des 
techniques d'imagerie se trouvent dans la quantification de l'information et dans la possibilitb de 
repeter les manipulations sans fatigue pour l'operateur. Plus qu'une methode  automatique, l'analyse 
d'images peut se concevoir comme un outil d'aide h l'interpretation et h l'extraction d'information 
sur les pieces calcifiees (niveau 1). C'est dans ce sens qu'a pu &re developpe dans le cadre de cette 
etude un programme d'aide B la prise de mesures des structures de croissance. 
Les comparaisons histo-fonctionnelles des marques de croissance inter- et intra- specifiques sont 
toujours interesantes, mais  souvent  difficiles B aborder. I1 est certain que la formation des marques 
est induite principalement par l'action des facteurs exogbnes dominants dans le milieu : pour les 
especes tropicales de Bolivie, l'hydrologie est responsable des variations de croissance ; dansiles cas 
de l'anguille dans les eaux  continentales de Mediterrant% et d'un Lethrinidae du lagon n h -  
calaonien, la temperature est le facteur dominant, mQme si les amplitudes sont nettement plus 
faibles en milieu tropical. En fait, l'influence de ces facteurs abiotiques sur la croissance des 
individus pourrait &re indirecte, intervenant par l'intermaiaire  de facteurs trophiques qui dependent 
eux-memes des facteurs physiques du milieu (presence ou non de nourriture, variete d'aliments 
disponibles, compdtiteurs etc. ..). Par ailleurs, chez des espkes sympatriques (par exemple en 
Bolivie), l'aspect des marques de croissance peut  &re  sensiblement le mQme pour une piece calcifi& 
donnk (par exemple l'otolithe). Par contre, au niveau individuel et specifique, la formation des 
marques semble relativement differente si  l'on compare plusieurs pieces. En effet, chez les espkces 
du bassin amazonien, la periode defavorable induit des discontinuit& sur les pieces, dont les 
amplitudes semblent diffdrentes : la discontinuite est simple pour l'ecaille, les otolithes forment un 
groupe de nombreuses discontinuites resserrees, les vertkbres forment quelques discontinuit6 
principales, et le cas des rayons de nageoire est intermaiaire par rapport B ces derniers. L'ensemble 
des observations suggere l'existence d'un rythme de d@6t endoghe (genetique) spkifique et 
propre B chaque piece, qui serait fortement soumis h l'action de facteurs  Cpig4ntitiques. 
Les perspectives des etudes de sclerochronologie sont encore extrQmement vari&s, et  de nombreux 
points doivent &re eclaircis. 
. Pour chaque nouvelle espece consideree, il est necessaire de disposer d'un protocole d'btude 
sclerochronologique standard (tel que celui propose dans la Troisi2me Partie de ce 
travail), qui permettra h l'experimentateur de suivre une demarche logique, et 
comparative par rapport d'autres especes. 
. L'analyse d'images num6rish des pikes calcifides peut apporter une aide B l'ichtyologiste, 
essentiellement  comme  outil interactif, car l'automatisation integrale semble 
actuellement irr6diste. Dans leur ddveloppement futur, les  techniques d'imagerie 
pourraient permettre l'amdlioration de la visualisation  des  marques de croissance 
(traitements  numdtiques),  une  plus grande rapidit6  des  extractions d'i~fo~mations~ avec
une gamme &endue de vapiables @ucranraktres mofphom6triques). Ces divers 616ments 
sont des atouts  indispensables au scldrochronologiste. 
dosages chimiques (analyses isotopiques) : par exemple un dosage isotopique local du 
tissu calcifi6 renseignera sur la  tempdrature ou 1 salinite lors de sa formation 
(l*O/1~0), ou sur le teneur en carbone d 
. Si des rythmes  endogknes ont dtte mis e ence p u r  les otolithes (microstructures 
journalikres), ceux  des autres pi ou autres 616ments  du squelette) semblent 
diffdrents, peut &re aussi r rythmes p6ridiqu mais ils n'ont dt6 
jusqu'alors que trks peu dtudib. 
. Enfin, les  processus  physiologiques  en relation avec la min6ralisation des tissus, et 
aboutissant aux marques de croissance, ndcessitent plus d'investigations. 
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DEFINlTION DES  TERMES UTILISES DANS  LA THESE 
Remaraue imuortante : les  d6fmitions  doivent  se  limiter au cadre  de la thbe, et ne peuvent &re 
g6nbraliskes pour l'ensemble de la Iittkrature existante  sur  le sujet. 
Certaines  abrdviations dkignent les  termes  r&m& aux  types de p i k  calcifides : E, b i l l e s  ; O, otolithes ; 
S, squelette. 
ACCRETIONc : augmentation de la quantit6 de tissu  consid& par adjonction  p6riphdrique de mat6riel. 
ACCROISSEMENTc : rkultat  de  l'accdtion e.g.  quantitd de tissu d@d. 
ACCROISSEMENT JOURNALIERc (O) : correspond h une zone d'accdtion et h la zone pauvre en 
carbonate qui lui est contigüe. 
ANNEAU COLORE ( 0 , s )  : anneau chromophile  d'intensit6  variable. Le colorant est gdndralement le bleu de 
toluidine  pour l'otolithe et l'h6matoxyline d'Erhlich pour l'os. 
ANNEAU DE CROISSANCE : voir  "marque de croissance". 
ANNEAU  HYALIN (O,  S )  : voir  "couche  hyaline". 
ANNEAU  OPAQUE (O, S):  voir  "couche  opaque". 
ANNEAU SURNUMERAIRE : voir "marque  sumum6raire". 
ANNULUS : marque de croissance principale utilisable pour l'estimation de l'âge, quelque soit le type de 
pièce  calcific% ou de marque utilid. Une  marque  principale  devient un annulus  lorsque  la  validation 
de son  sc6nario de croissance  a 6th effectuh. En  g6n6ral, le d6pôt de l'annulus est saisonnier. 
ANNULUS  COMPOSE : annulus  possklant  une  certaine  largeur et renfermant  plusieurs  zones de croissance 
Btroites. 
ANOMALIE (= artefact) : irr6gularit6 dans l'agencement  des  marques de croissance  (discontinuit6 structurale 
locale). 
ARTEFACT : voir  "anomalie". 
AXE DE MESURE : ligne d'une r6gion d'une pike le long de laquelle les marques de croissance (par 
exemple  les  annulus)  sont comptb et  mesurks. 
CALCIFICATION : processus  du  d6pôt  des  cristaux de carbonate de calcium. 
CANALICULI ( S )  : fins espaces  du  tissu osseux enfermant  les  prolongements  cytoplasmiques  des  osteocytes 
et des ostbblastes. 
CAVITE  MEDULLAIRE ( S )  : cavit6  vasculaire  principale,  en  position maiane dans les os longs. 
CHAMP : r6gion d'une pike calcifi&,  définie  sur  une  face ou une  coupe, et d6limitde  au  moins  par le centre 
et par les  bords  (par  exemple,  anthrieur,  postkrieur, dorsal, ventral). 
1  Quelques  definitions  sont  empruntdes de la  terminologie  d6finie  au  Colloque  "Tissus  durs  et  âge  individuel 
des Vertdbrh", Bondy,  mars  1991.  Elles  sont  notc%s  par '. 
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CIRCUI.,US (E) : crêtes  concentriques sur 1 face externe des &ailes Blmmides, provernt d'une Bldvation 
du tissu de la  couche  superficielle de l'&aille. 
COUCHE (= anneau = zone) (O, S) : couche  translucide la lumibre,  sombre en lumibre 
rdflkhie sur fond noir, claire en Iumihre transmise. 
(= m e a u  = mne) QUE (O, S) : couche 0 
sur fond noir,  sombre en lumihre transmise. 
S (E) : excroissance (kpines) de la face externe des 
post6rieur, en particulier sur le  bord  gsstkrieur. 
D H S C O W m E  (= discordance) : discontinuit4 de structure dans 1' ment des marques de croissauce 
d'une pike calcifi&, constituant  parfois une rupture  nette de la  continuit& d'une zone, prhnte  sur la 
totalit6 de la pike. Par  exemple  pour l'&aille, c'est une  rupture de la  disposition des circulus,  avec la 
ce d'un premier circulus discontinu. Pour les otolithes, en EB, c'est une rupture de la 
continuit4 des cristaux  d'aragonites. 
DISC CE (= discontinuitd) : voir "disontinuitd". 
FOCUS (E) : partie  centrale, origine de la croissance de l 'bi l le.  
SEE (O, S) : principe de microscopie 41ectronique balayage, analysant 1 
Imle du faisceau incident d'dlectrons par l e s  noyaux atomiques des ions lourds. Dans le cas des 
otolithes,  l'image claire est synonyme de forte teneur en calcium et l'image  fonc6e d'une faible  teneur 
en calcium.  Pour les otolithes, c'est une  image  chimique  (analyse  semi-quantitative). 
IMAGE  SECOND (O, S) : principe de la  microscopie  klectronique h balayage le plus  couramment 
utilid, analysant l'effet du faisceau  incident  d'dlectrons sur les couches  externes des atomes.  L'image 
est une image de relief. 
(S) : centre d'origine de la  croissance  des  rayons d
E de rkversion (S )  : ligne &parant 1'0s ddpod secondairement de 1'0s primaire en 
place.  Elle p s a e  une  min6ralisation  diffkrente de l'os qui l'entoure. 
PHILE (O, S)  : ligne  colorable de fason colorant  histologique, 
t aprh une coupe  et  un   d&alcification d considdrh. La ligne 
chromophile est aussi  une  ligne de discontinuitd.  Pour les stolithes, ces lignes fixent le colorant (e. g. 
bleu de toluidine) et sont visibles en MEB mus forme de sillons profonds. Pour l'os, la ligne 
chromophile, aussi appel& "ligne d'arrêt de croissance', a p u r  colorant seif ique l'h6matoxyline 
d'Erlhich. 
LIGNE D' T DE CROISSANCE (=LAC) : ligne de discontinuit6 principale, pr&nte $ans le tissu 
osseux. C'est une ligne h6matoxylinophile  principale,  rdvklde aprh une dkalcification, qui compond 
aussi B une ligne cimentante. Le terme 'arrW est ZI nuancer, car t& peu d'6tudes concernant les 
poissons ont d4montrk qu'il existe  un arrêt r&l de la  croissance  au  moment  du d6@t d'une LAC. 
LOGETTE  OSTEOCYTAWE ( S )  : emplacement dans le  tissu  osseux oh est e m p r i d   l ' o s t ~ y t e ,  et d'oh 
il  peut  partir des canaliculi. 
MACROCENTRIE (E) : une &aille macrocentrique est une b i l l e  de remplacement, B croissance rapide, 
dont  l'ornementation  superficielle est tr&  diffdrente de celle des &ailles  normales.  L'&aille est aussi 
appel& dgdndrtk, car  elle  prend  la  place d'une kaille perdue. 
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MACROSTRUCTURE : marque de croissance  dont  le &pôt sur la p i b  dure  a  une  p6riodicit6  saisonnihre. 
MARGE ou MARGE ABSOLUE : distance comprise entre le dernier annulus et le bord d'une pi& 
calcifi&. 
MARGE RELATIVE : rapport entre la marge et la distance entre les deux derniers annulus de la p i b  
calcifi&  (en 96). 
MARQUE (= anneau = zone) DE CROISSANCEc : expression ghdrale dhignant l'ensemble des marques 
histomorphologiques form& dans les tissus durs en cours de croissance, quelles que soient leur 
structure  ou  leur  signification  fonctionnelle. 
MARQUE COMPOSEE : marque poss&iant  une certaine  largeur et renfermant  plusieurs  zones de croissance 
plus  etroites. 
MARQUE  DOUBLE : 2 marques rapprochk, relativement B la  taille de la pieCe calcifi& et B l'espacement 
habituel entre les  annulus,  qui  sont  consid&&s  comme un seul annulus. C'est un cas particulier de 
marque  multiple. 
MARQUE EXTERNE (marquage de poisson) : indice  physique  reconnaissable B l'extérieur du poisson et 
montrant qu'il a  et6  marque  antkrieurement. 
MARQUE INTERNE (marquage de poisson) : fluoromarqueur  ou  marqueur  vital  visible aprh injection  sur 
les p ika   min6ra l ih  du  poisson, et montrant qu'il a Btt! manipule  ant6rieurement. 
MARQUE MULTIPLE : x marques principales rapprochk, relativement B l'espacement habituel entre les 
annulus,  qui  sont con id&&  comme  un  seul annulus. . ~ -.- 
MARQUE PRINCIPALE : marque  retenue,  parmi  l'ensemble  des  marques observh, pour  tenter  d'estimer 
- 
l'âge du poisson. 
MARQUE SURNUMERAIRE ou SECONDAIRE : marque non retenue, g6nkralement beaucoup moins-.. 
. >  
nette qu'une marque  principale.  Elle est g6ndralement  non  @riodique  et  ne  peut être assimil& B un 
annulus. 
MICROSTRJE (O) : voir  "microstmcture". 
MICROSTRUCTURE : marque de croissance ayant une p6riodicit6 de depôt infgrieure B la saison. Par 
exemple  pour les otolithes, les mnes journalibres  d'accretion. 
NUCLEUS (O) : partie  centrale de l'otolithe, pouvant  comporter  plusieurs  zones. 
NODULE CALCIQUE (O) : dépôt  secondaire sur une  face de l'otolithe, ayant  la  même  composition  que ce 
dernier,  et posddant une  forme  globuleuse. 
OS COMPACT (S) : type d'architecture de l'os dans lequelle  le  volume  du  tissu est plus  grand que celui  des 
lacunes  vasculaires. L'os compact  peut être avasculaire. 
OS PRIMAIRE ( S )  : tissu  osseux d6pod en premier, sans qu'il n'y ait eu de dkpôt anterieur B cet endroit. 
OS PSEUDOLAMELLAIRE (S) : tissu  osseux  constitu6 de fibres de collaghnes arrangh parallhlement. 
OS SECONDAIRE ( S )  : tissu  osseux dépod secondairement B l'endroit ob le  tissu  primaire  a BtB errode (os 
de substitution). 
OS SPONGIEUX ( S )  : type  d'architecture de  l'os dans lequel  le  tissu  osseux est trhs vascularid. Le volume 
des  lacunes  vasculaires est plus  grand  que  celui du tissu. 
OSTEOCYTE (S) : cellule osseuse incluse dans le tissu osseux et assurant les besoins trophiques de l'os. 
C'est un ostéoblaste  qui a eté  incorporé au tissu. 
OSTEOGENESE (E, S) : processus  de  formation  du  tissu  osseux  par  les  cellules  sp6cialisBes  (ostCoblmtes). 
OSTEONE  SECONDAIRE (S) : dépôt d'os secondaire  dans  une  lacune  d'erosion,  qui  est  comblde de façon 
centripkte. 
OTOLITHORIIETRIEC (O) : methode  d'estimation  du  temps  (age) B partir  des  otolithes  des  Osteichthyens. 
IUM (O) : centre d'origine de la croissance de l'otolithe. Le primordium peut correspondre, au 
centre  du  nucleus. PlusieuYs primordiums  peuvent  coexister. 
ADJUS (E) : sillon  radiaire  oriente,  debutant ghhralement depuis le focus de l'&aille, et  correpondant 21 une 
absence  de  la  couche  externe. 
RANG : numkro d'un annulus,  classe  dans un ordre  croissant â partir  du  centre  d'une  pièce  calcifi&. 
(S) : processus  de  destruction-reconstruction  de l'os, localise B l'intdrieur ou B la 
pciriphérie de l'os. I1 peut affecter l'os primaire comme l'os secondaire, et toutes les categories de 
tissu. 
RETRODIFFUSION (O, S) : voir  "image  rétrodiffusée". 
SCALIMETRIEC (S) : méthode  d'estimation  du  temps  (âge) â partir  des  marques  enregistrees sur les kailles 
des  Osteichthyens. 
SCLEROC~ONQLOGEC : methode  d'estimation  du  temps,  en  particulier de l'lge, ii partir  des  marques 
enregistrees  et  conservées  par  les  tissus  durs  chez  les  animaux. 
SQUELETTOCWIPONOLOGEC (S) : méthode  d'estimation  du  temps  (âgel B partir  des  éléments 
squelettiques  (principalemnt  des os, des  dents  et  des  cartilages  calcifiis). 
SELON (= strie) (O) : en MEB, anneau  fin,  entaillant la surface de l'otolithe après une dCcalcification, ne 
renfermant  pas  de  cristaux  d'aragsnites,  et  plus ou moins  profond. 
STRIE (O) : voir  "sillon". 
ULTRASTRUCTURE : structure d'un tissu observCe ii fort grossissement en microscopie électronique ii 
balayage. 
: vBrification  exp6rimentale  des  hypothèses  sur  les  scgnarios de croissance  des  marques sur les 
pieces  calcifihes. 
ONATION : région d'une pièce minéralisie présentant une certaine homogenéite de structure par rapport 
aux  regions  qui  l'entourent. 
ZONE D'ACCRETIONC (O) : zone microstructurale definissant la largeur de l'accroissement journalier, 
riche  en  carbonate de calcium. 
ZONE DE CROISSANCE : voir  "marque  de  croissance". 
ZONE HYALINE : voir  "couche  hyaline". 
ZONE OPAQUE : voir  "couche  opaque". 
ZONE SUIPNUMERAlRE : voir  "anneau  surnumCraire". 
ANNEXES 
.. .... 
I ANNEXE 1 
~~~ 
Prdparation des coupes d'otolithes (coloration  et  lames minces). 
ATTAQUE  ACIDE 
+ 
COLORATION 
u LAME MINCE 
I ANNEXE2 I 
UTILISATION DES PROGRAMMES  "MACROS" POUR LE LOGICIEL  IBAS 2.0 
MISE EN ROUTE DES APPAREILS ET DU PROGRAMME 
Mise  en  route  des amareils (suivre strictement l'ordre indique) 
1. Commutateur  general 
2. Ordinateur principal 
3. Unit6  image 
4. Ecran image 
5. Camera 
6 .  Imprimante 
7. Eclairage fibres optiques 
(lumiere maximale  en position : 5) 
Message Bcran 
C:\ > IBAS - KONTRON IMAGE ANALYSIS  DIVISION 
initialisation  de  IBAS 2.0 : (frapper h l'ecran) 
D : [ENTER]  (touche retour) 
ibas 20 [ENTER] 
ecran : menu  ibas 
F2 (PROGRAM) 
. attendre le chargement de ibas  message : INITIALIZATION 
. si message d'erreur : 
. eteindre tous les appareils dans le sens inverse 
. puis  allumer et initialiser h nouveau 
Charpement  du  programme 
. CTRL L 
f PgUP 
S. Pgdn 
puis h l'aide des touches + 
. se positionner sur  le programme  (macro)  d6sir6  puis  [ENTER] 
. Travail : ATTENTION LE ET AU  GROSSISEMENT 
. Travailler toujours avec la lumikre  dteinte, c'est h dire diaphragmme ferme (emera  t rh  
sensible) 
. Eteindre l'eclairage (au  niveau loupe)  ap&s  chaque  mise au 
. Si un  Droblkme  quelconque  survient : 
presser IF 1 O (STOP MACRO) 
puis F9 pour commencer 
~ Avant de commencer lorsque le programme est charm$, 
une barre blanche  apparaît  en  haut de l'&ran. 
Si par erreur une autre chose est visible (ex. stop) faire me puis pour commencer. 
. Suivre les instructions sur l'ecran 
POUR LES PRBGRBMMES DE LECTURE AUTOMATIQUE 
- avant  de commencer, faire tourner  une fois le programme en prenant un profll flctif le plus grand 
possible, pour initialiser la ne oire  (sur un gros ofslithe). 
POUR SORTIR DU PROGRAMME 
MESSAGES D'ERREURS 
ARR [arr] : = O 
INTERPRETER 




FS puis relancer IBAS 2.0, F2 et "macro" 
I diff 1 = abs (GREY [mm [il] - GREY [MIN [il]) 
INTERPRETER 
Illegal  index of fiels or  f.vector  (EHIF  ILLEGALINDEX) 
solution 
presser  la  barre  espace 
I diff 2 = abs  (GREY  [MAX  [MAX[i]] - GREY  [MIN[i+Ir 
INTERPRETER 
Illegal  index of fiels or  f.vector  (EHIF  ILLEGALINDEX) 
solution 
presser  barre  espace 
I scrap 
solution 
presser  barre  espace 
ANNEXE 3 
Programme  de  lecture  automatique  des  otolithes in toto d'anguilles (Anguilla anguilla) en 
lagunes  (langage C, "interpreter" IBAS 2.0). Nom de  macro = OTO. 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# 











Jac ues PANFILI # 





##!Y### FRAF'PER F9 POUR COMMENCER # M X #  
X## 
### TRAVAIL EN FOCALE= 100 ET GROSSISSEMENT=3.2 
anguilles en lagunes 
01/81 
code = " 
write "! 
for ( i= l  , i < 8 ,   i = i + l )  : write *" 
write " ! !" 
!" 
write SUIVRE LES INS~RUCTIONS * 
write " ! I* 
beep I.., 1 O00 
write 
read " DONNER LE CODE DE L'ANGUIZ 
write *" 
....









fo r i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
write * *  
endfof 
write FQSlTIONNER L'OTOLITHE" 
write " 
write " 
F=100 et Gx=3.2" 
write " 
mise au  point ..." 















dis2lev 6,6,50,255, ON, OFF,l 
scrap 6,6, O F F , O , l ~ , ~ O N , - O N  
oven 6.6.1.255.1 
.LE : ",code 
ciose 6;6;7;255;1 
scm 6,6,  OFF,0,1000,pN,-ON 






# acquisition image 
# visualisation du contour 
# en overlay 
# elimination du bruit 
# rehaussement des contm.81es 













for i= lmA  i<8  , i= i+ l  
endfor 
write 
write " POSRION DU CENTRIE . . ." 
write " TRACER DES VECTEURS . . . " - 
beep 100,l 
x0 = YO = O 
while 1"" 
write 
writs " selection du oint de depart :" 
write " selection du oint d'amvee :" 
Gcursori (3,X2,Y2& 
Gvector O,Xl,Yl,X2,Y2,-1) 
ecursori  O,Xl,YI,B) 
O= =O) or (YO= =O)) 
x0 = (X2+X1)/2 
YO = cy2+Y1)/2 
else 
x0 = ((X2+X1)/2 + XO)12 
YO = ((Y2+Y1)/2 + YO)/2 
endif 
read "autre vecteur [ENTER] ou pas [END] : ",-STATUS 




Y4 = Yo-1 
drawframe (S,§,M,Y4,3,3,_OFF) 
fo r i= l  , i < B ,   i = i + l  
endfoe 
write " "RACER LE PROFIL ..." 
write "" 
write "cliquer d'abord sur l'overlay du centre de l'otolithe," 
write :et choisir le plus grand rayon ..." 
write 
write " puis resser la barre espace ..." 
beep lOO,l& 
bee 1OO,1OOO 
prohe  S,WREY",I,O 




write "AFFICHAGE DU PROFIL.. . " 
write "" 
for i = l  , i<513 ,   i= i+ l  
Rmax = i-1 




arr = Rmax*2 
ARR[arr] := O 
for  i=Rmax , i>O , i=i-1 
ARR[i] =GREY[i] 
ARR[j*2-l]=i 




zoomdn 1,7,0,0, OFF 
clearimovl7,O 
zoomdn 5,7,2563,0, OFF 
zoomdn 7,6,0,O,-OFF 
W pour le profil 
W fabrication 
# des diaHletres 
# dans le centre 
W de I'otolithe 
I position du centre 
W determination 
# de la longueur 
# du rayon 
# fabrication du tableau 
# pour l'affichage 
# a I'ecran 
W du profil 




Gstring 6,150,430,"nivcaux de gris",255,1,0 
Gpolygon 6,"ARR",512,-1 
Gvector 6.Rmax.400.Rmax.395.-1 ~ ..._  
Gstring 6,knax~380,"RAYONw,255,0,0 
Gstring 6,10,17S,"c1velle",-l,O,O 
ARR[l] := O 
fo r i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
endfor 
write "DETERMINATION DE  CAGE ET MESURES..." 
write "" 
.,. ~ ., . 
write "" 
P[512] := O 
MAX[3O] := O 
MINI301 := O 
P[9] = -1 
for i=   10 ,  i<Rmax-6 , i=i+ 1 
H = GREY[i+7] - GREY[i-71 
P[i] = H 
if ((p[i-l]> =O) and (P[i]<O)) 
MAX[k] = i-1 
k = k + l  
else 
if @[Cl] < =O) and (P[i] >O)) 
h = h + l  




for i = l  , i < k ,   i = i + l  
if (h4AX[i+ I]-MAX[i] <75). 
dlffl = abs (GREYFIAX[I]] - GREYFIIN[i]]) 
diff2 = abs  (GREYFIAX[i]] - GREYFIIN[i+l]]) 
if ((diffl<30) or (dif?2<30)) 
if (GREY~AX[i]]  <GREYFIAX[i+l]]) 
f o a = i ,   j < = k  ,i=j+l 
AX!j]=MAX[J+l] 
MIN[I]=MINb+l] 
fo r j= i+ l  , j < = k ,   j = j + l  
MAX ']=MAXfi+l] 







#if (Rmax-MAX[k] < =20) 
#endif 
P[l] := O 
# k = k - l  
Gstrin 6,350,50,"AGE",255,1,0 
beep &0,500 
fivete "PRN", :'GUILLE : ",code 
fwnte "PRN", 
if @!=O) 
f o r i = l   , i < = k , i = i + l  
r = MAX[i] 
drawframe (6,6,r,145,3,3,-OFF) 
Gstring (6,r,130,i,255,0,0) 
# determination de8 pics 
# position des maxima 
# position des minima 
# choix des pics 
# sortie imprimante 
# affichage ecran 
while 1 
if -STATUS= 1245 : bmak 
nom = I" 
1 RAY ,GRIS 
= 0.0 
GRIS = 0 
vect[] = UY,GRIS 
write "" 
read "DONNER LE NOM DU FICHIER : ",nom 
DBcreatc nom,"vect" 
DBopen  nom,"vect" 
fori=l , i<Rmax+l, i=i+l  
RAY = i*ECH 
GRIS = GREY[i] 
DBwrite nom 
endfor 
DBclose  nom 
resetvec "VCCt" 
- STATUS = 245 
write "" 
write "FICHIER SAUVEGARDE : D:/@ONFIGIDATA/",nom,".dOO" 
endwhile 
GREY[1] := O 
MAX[l] := O 
MIN[l] := 0 
wr ie  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  FIN 1 a  
write "" 
stop 
Programme  de  lecture  automatique  des  otolithes in toto d'anguilles (Anguilla  anguilla) en 
eau douce  (langage C, "interpreter" IBAS 2.0). Nom de  macro = OTO-EAUD. 
PROGRAMME DE TRAITEMENT  DES OTOLlTHES # 
DE TYPE  "EAU DOUCE" 5 
Détermination automati uc  de I'âgc i 





Jac ues PANFILI # 





##X### FRAPPER F9 POUR COMMENCER ##x## I## 
### TRAVAIL EN FOCALE= 100 ET GROSSISSEMENT=3.2 
a n = k = H = R m a x = h = O  
GREY[512] := O 
ECH = 0.005348 
code = " 
write "! 
for(i=l , i < 8 ,   i = i + l )  :write "" 
write " ! 
write " ! 
write SUIVRE LES INS~RUCTIONS * 
beep lOOO,lOoO 
writew"" 
read DONNER LE CODE DE L'ANGUILLE : ",code 
write "" 











setframe "F5 12 " 
loadlut "tvonline" 
tvon 
fo r i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
write "" 
endfof 
write POSlTIONNER L'OTOLlTHE" 
write " 
write " 
F=100 et Gx=3.2" 
write ' 
mise au point ..." 















dis2lev 6,6,50,255, ON, OFF,l 
scrap 6,6, O F F , O , l ~ , - O N , - O N  
O en 6,6,7,255,1 
&se 6,6,7,255,1 
scca 6,6, OFF,O,lOoO,-ON,-ON 





# acquisition image 
# visualisation du contour 
# en overlay 
# elimination du bruit 










COPY 9 3  
emphas 2,3,20,20,10.0,9.5,0 
display 3 
ovcolour (5 )  
fo r i=? : i<$ , i= i+ l  
endfor 
write 
write " POSRION DU CENTRE ..-I 
write " TRACER DES VECTEURS ...I 
beep 106,l 
x0 = YO = O 
while 1"- 
write 
write " selection du oint de depart :" 
.. ___- 
Gcursori O,Xl,Yl,B) 
write " selection du oint d'arrivee :" 
Gcursori ,X2,Y2,& 
@vector /i&l,Y1,x2,Y2,-1) 
if (@O= =O) or (YO= =O)) 
x0 = 42+X1)12 
YO = (Y2+Y1)/2 
x 0  = (42+X1)/2 + XO)/2 
YO = ((Y2+Yl)/2 + YO)/2 
else 
endif 
read "autre vecteur [ENTER] ou pas [END] : ',-STATUS 
if -STATUS= =245 : break 
endwhile 
display 5 
CO y o d 7 3  
drawframe (5,5,X4,Y4,3,3,-0FF) 
Y4 = Yo-1 
for i=l- : i<$,   i=i+l  
endfor 
write 
write JRACER LE PROFIL . . ." 
write 
write "cliquer d'abord sur l'overlay du-centre de I'otolithe," 
write >t choisir le plus grand rayon ... 
write 
X B  = xo-1 
fori=lw: i < 8 ,   i = i + l  
endfor 
write 
write "AFFICHAGE DU PROFIL.. . " 
write "" 
for i = l  , i<513,   i= i+l  
Rmex = i-1 




am = Rmax*2 
ARR[arr] := O 
for i=Rmax , i>O , i=i-1 
ARR[i]=GREY[i] 
ARR[j*%l]=i 





zoomdn 1,7,O,O, OFF 
zoomdn 5,7,2563,0,-OFF 
# et lissages 
# pour le profil 
W fabrication 
# des diametres 
I dans le centre 
W de I'otolithe 
# position du centre 
# determination 
# de la longueur 
# du rayon 
# fabrication du tableau 
# pour l'affichage 
# a I'ecran 
# du  profil 
# affichage du profil 









ARR[l] := O 
fo r i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
write "" 
endfor 
write "DETERMINATION DE L' AGE FT MESURES.. . " 
write "" 
MAX[30] := O 
P[5  121 : = O 
M I N ~ ~ O I  := O . ~~. 
p[g] &-II 
for i=lO,  i<Rmax-6,  i=i+l 
H = GREY[i+7] - GREY[i-71 
P[i] = H 
if ((P[i-1] > =O) and (P[i] <O)) 
MAX[k] = i-1 
k = k + l  
else 
if ((P[i-I] < =O) and @[il >O)) 
h = h + l  




fo r i= l  , i < k ,   i = i + l  
if (MAX[i+ 11-MAX[i] <SO) 
diffl = abs  (GREYmAX[i]] - GREYWIN[j]]) 
d i m  = abs (GREYmAX[i]] - GREYWIN[I+ I]]) 
if ((dim < 10) or (d im< 10)) 
if (GREYMAX[i]]  <GREYwAX[i+ 111) 
f o r j = i ,   j < = k   , i = j + l  
MAX ]="[I + I] 
MIN[j[j=MING+l] 
endfor 
k = k-1 
i = i-1 
else 
f o r j = i + l   , j < = k , ' = j + l  
endfor 







#if (Rmax-MAX[k] < = 12) 
#endif 
P[l] := O 
Gstrin 6,350,50,"AGE",255,1,0 
beep h 0 , S O O  
# k = k - l  
fwrite "PRN", "ANGUILLE : ",code 
fwrite "PRN", "" 
if &!=O) 
fo r i= l  , i < = k ,   i = i + l  
r = MAX[i] 
drawframe (6,6,r,145,3,3,-OFF) 
# determination del pics 
# position des maxima 
# position des minima 
# choix des pics 
# sottie imprimante 
# affichage ecran 
endif 
ON = ",kmx*ECH, " pl = ", 
write I" 
writs "* 
E DU PROFIL : OUI [ENTER] . . . NON [END] = ",STATUS 
while 1 # sauvegarde  du  profil 
if-$TATW==245 : break 
nom = "" 
I M Y  ,GRIS 
= 0.0 
GRIS = O 
vect[] = RAY,GWS 
write "I 
read "DONNER LE NOM DU FICHIER : ",nom 
DBcreate nom,"vect" 
DBopen nom, "vect" 
fori=l , i a h x + l ,  i= i+l  
M Y  =i*EC)!  





- STATUS = 245 
write "FICHIER SAUVEGARDE : D:/CONFIG/DATA/",nom,".dOO" 
write "" 
endwhile 
GREY[l] := O 
MAx[l] := O 
MIN[l] := O 
write "" 
write "####~#####Jy#W#Jy~######  FIN 1####%################" 
Stop 
ANNEXE 5 
Programme  de  lecture  automatique  des  otolithes in toto de Lethrinus nebulosus du  lagon 
nb-calaonien (langage C, "interpreter" IBAS 2.0). Nom de macro = OTOLET. 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# 












Jac ues PANFILI # 





#I#### FRAPPER F9 POUR COMMENCER ###if# 
##X 
Détermination automatique de I'age 
01/81 
a m = k = H = h x = h = O  
GREY[512] := O 
ECH = 0.014085 
code = - 
for (i=l , i < 8 ,   i = i + l )  :write "" 




write " ! !" 
write " SUIVRE LES INSTRUCTIONS " 
beep 1OOO,1OOO 
wriie "" 
read " DONNER LE CODE DU POISSON : ",code 









for i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
endfo: 




write " focale=100 Gx1.2 mise au  point ... " 
write eclairage en limite de saturation (quelques plages roses). . . " 
write 
write I" 
puis presser la barre espace !" 














dis2lev 6,6,50,255, ON, OFF,l 
scrap 6,6, O F F , O , l ~ , , P N , - O N  
O en 6,6,7,255,1 
&se 6,6,7,255,1 
scra 6,6, OFF,0,1000,-ON,-ON 
masf 2,6,2,255,0, ON 
contour 6,6,7,7,12%,-ON,-OFF 
clear 7,O 
# visualisation du contour 
# en overlay 




# rehaussement des contrastes 
# et lissages 













for i = l w L   i < 8 ,   i = i + l  
write 
write " POSlTION DU CENTRE. 
endfor 






I position du centre 
for i= l  , i < 8 ,   i = i + l  
endfor 
write " TRACER LE PROFIL . . ." 
write "" 
write "cliquer d'abord sur I'overlay du centre de I'otoiithe," 
write 2 t  choisir le plus grand rayon ..." 
write 




for i= lmL  i<8 ,   i= i+ l  
write 
endfor 
write "AFFICHAGE DU PROFIL. .." 
write I" 
for i = l  , i<513 , i= i+ l  
write "" 
if((GREY[i]==O) and (GREY[i+2]==0)) 




am = h a x Q 2  
BaR]R[aR] : = 0 








zoomdn l,?,O,O, OFF 
zoomdn 5,7,2563,0, OFF 
zoorndn 7.6.0.0. OFF 
. . . --. __ - . . 
ovcolour (3j ' '- 
Gvector 6.0.400.5  12.40CL-1 
~~ 
Gvector 6;0;400;0,145,-1 





ARR[l] := O 
for i = l m z   i < 8 ,   i = i + l  
endfor 
write 
write "DETERMINATION  DE L'AGE ET MESURES..." 
write "" 
Pr5121 := O 
MAX[30] := O 
for i=100,   i<Rmax4,   i=i+l  
I determination 
# de la longueur 
I du rayon 
I fabrication du tableau 
I pour l'affichage 
# B I'ecran 
# du profil 
I affichage du  peofil 
# determination des pics 
H = GREY[i+5] - GREY[i-51 
P[i] = H 
if ((P[i-1] > =O) and @[il <O)) 
k = k + l  
MAX[k] = i-1 
Cl" 
if ((P[i-1] < =O) and (P[i] >O)) 
h = h + l  
MINB] = i-1 
e d i f  
endif 
endfor 
for i = l  , i < k ,   i = i + l  
# position des maxima 
# position des minima 
# choix des pics 
if (MAX[i+ I]-MAX[i] <30). 
dlffl = abs (GREY~AX[I]] - GREYMIN[i]]) 
d i m  = abs  (GREYwAX[i]] - GREYwIN[i+l]]) 
if  ((diffl<30) or (d im < 30)) 
if (GREYmAX[i]] <GREYmAX[i+ 111) 
f%!!jj]=M~~+l] 
MINUI =MINU + 11 
endfor 
i , j < = k , j = j + l  
k = k-1 
i = i-1 
else 
f o r j = i + l   , j < = k ,  
MAX ' ]=MMlj+   i= j+ '  ] 







P[l] := O 
Gstrin 6,350,50,"AGE",255,1,0 
beep fb0,SOO 
fwrite "PRN", :POISSON : ",code 
fwnte "PRN", 
if  (M.AX[l].< 100) 
endif 
if &!=O) 
k = k-1 
forl=l,1<=k,i=i+l:MAX[i]=MAX[i+l] 
f o r i = l   , i < = k , i = i + l  
r = MAX[i] 
drawframe (6,6,r,145,3 3 OFF) 
Gstring (6,r,130,i,255,&$ 
fwrite "PRN","ANNEE ",i,", rayon de I'otolithe = ",r+ECH, " mm = ",K. " pixels" 
# affichage ecran 
# sortie imprimante 
endfor 
endif 
fwrite "PRN", "" 
fwrite "PRN", "AGE = ",k," an@) et RAYON = ",Rmax+ECH, " mm = " , M x ,  " pixels" 
fwritc "PRN", "- -- 
write "" 
write "" 
read "SAUVEGARDE DU PROFIL : OUI [ENTER] ... NON [END] =",STATUS 
while 1 
if -STATUS = =245 : break 
nom = "" 
L loba1  RAY,GRIS Y = 0.0 
vect[] = RAY,GRIS 
GRIS = O 
# sauvegarde du profil 
write * "  
read "DONNER LE NOM DU FICHIER : ",nom 
DBcreate norn,"vect* 
DBopen norn,"vect" 
fori=l , i<lRmax+l,  i=i+l 
RAY = i ' E q  




nsetvec "vsct" - STATUS = 245 
write "" 
write "FICHER SAWEG DE : D:/@BNFI~/E)AT~",nom,".dO" 
endwhile 
GBEY[I] := O 
MAX[1] := O 
MIN[l] := O 
write "I 
write . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  FIN ##########X###########w 
Stop 
I ANNEXE 6 I 
Programme  de  lecture  interactive  des  otolithes  (langage C, "interpreter" IBAS 2.0) : 
application aux coupes transversales color&s des otolithes de CoZossomu mucropomum. 
Nom de  macro = MESOTO. 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# 










Jac ues PANFILI # 
# 06/11 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
##X 
###X## FRAPPER F9 POURCOMMENCER ###X# 
##i 
ECHl = 0.022222 
ECH2 = 0.003378 
rep = 
for(i=l , i < 8 ,   i = i + l )  : write "" 
write "!  !" 
write " ! 
write " ! !" 
code =" " 
!" 
write * SUIVRE LES INSTRUCTIONS 
beep lO00,lOOO 
write "" 
read " DONNER LE CODE DU POISSON : ".code 
~~ ~ 
write "" 






setframe "F5 12" 
# initialisation 
tvon 
loadlut "tvonline" # acquisition image 
f o r i = l w k i < 8 ,   i = i + l  
endfof 
write 
write POSFIONNER  L'OTOLFHE" 
write " 
write " 
FOCALE = 100" 
write " mise au point.. . " 
write 
write "" 








t v O f f  
ovcolour (5) 
G = 0.8" 
write "* 
fo r i= l ,   i<8 ,   i= i+ l  :write "" 
write " MESURE DU RAYON DE L'OTOLlTHE.. . " 
write "" 
write " position du centre.. . " 
Gcursori (l,XO,YO,O) 









write " MESURES DES DERNIERS ANNEA m... Gx = 5 !!!" for i= l ,   i<8 ,   i= i+l  :write "" 
write *" 
Write positionner I'otolithe ..." 









write :'ESuREs DES for i= l ,   i<8 ,   i= i+l  :write "" 
write 
wnte " selection du debut de l'avant dernier anneau ..." 
Gcursori (2,Xl ,Y  1,Q 
write " selection du bord de I'otolithe.. . " 
Gcursori (2,X2,Y2,0) 
Gvector &Xl,Yl,X2,Y2,-1) 
write "" write " selection de la fin de l'avant dernier anneau.. . " 
Gcursori (2,X3,Y3,0) 




read " dernier anneau au bord : OUI [O] ... NBN[N] :".rep 
if (rep= = "O") 
x5 = x 2  
Y5 = Y2 
else 



























"POISSON : ",code 
"rayon de I'otolithe = ",Rmax*ECHl," mm = ",Rmax," pixels" 
"DISTANCES :" 
" debut avant dernier anneau - bord = ",ray*ECH2," mm = ", 
" debut dernier anneau - b o d  ; ",dAl+ECH2," mm = ",elAl, 
" fin avant dernier anneau - bord = ",avdM4ECH2," mm = " 





write ............................. FIN ##############8######~" 
stop 
I ANNEXE 7 1 
Programme de calcul de l'khelle (langage C, "interpreter" IBAS 2.0) : conversion des 
distances  en  pixels  en  distances  en  millimbtres  (utilisation d'une mire  de 1 mm de 
diambtre).  Nom  de  macro = SCAUP. 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# 
# MESURE DE L'ECHELLE 
# 














sttframe  "F512" 
pya PANFILI 
tvon 
fo r i= l ,   i<8 ,   i= i+ l  
write 
write PLACER LA MIRE ET FAIRE LA MISE AU POINT . . . " endfof 








loa& n y "  
dis2lev 2,3,0,90, ON, OFF,1 
n o m m  f,2,1 
dispfayb'- 
scca 3 4 OFF,&SO,-BN,-ON 
JnitOb "FERETX","FERETY" 
identi/ 4 3 ,  ON 
e c m  = 1'1 F& 
measogj 5 "ob db" OFF 
echY = 1 / FERJXY 
for i= l ,  i<!: i= i+ l  :write "" 
fnr=r.= 
;ad "ËNTRER  LA FOCALE = ",foc 
read  "ENTRER LE GROSSISSEMENT = ",G 
for i = l  , i < 8 ,  i = i + l  : write * *  
write "ECHELLE DU PIXEL :" 
write "I 
write "EN X : 1 PIXEL = ",echX," mm" 
write :'N Y : 1 P E E L  = ",why," mm" 
write 
write "-  FIN-----------" 
fw&e " P m " ,  " --l___-__l_ _  ___I_n 
fwrite "PRN". "" ~~ ~ ~~ 
&rite "ECHELLE DU PIXEL (focale=*,foc,*, GX=*,G,*) :I 
fwrite "PRN", "" 
fwrite "PRN", EN X : 1  PIXEL = ",echX," mm" 
fwrite "PRN", "" 
fwrite "PRN", EN Y : 1  PIXEL = ",echY," mm" 
fwrite " P m " ,  "---- -----------" 
stop 
I I 
I ANNEXE 8 
Programme d'amklioration de la visualisation des marques de croissance sur les pikes 
calcifiks et de crhtion automatique d'une khelle sur l ' k m ,  pour les photographies 
(langage C, "interpreter" IBAS 2.0). Les photographies d ' k m  sont prises directement 
avec un QUICKPRINT@).  Nom de macro = PHOTOECA. 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# 










Jac ues PANFEI (01/91) # 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
# ATTENTION : TAILLE DES IMAGES = 640 * 512 
# ATTENTION AU GROSSISSEMENT 
# f=100 Gx0.8 lpix=O.O22222 / Gx1.2 lgix=O.O1?085 I Gx2  lpix=O.008696 mm 
# Gx3.2  loix=0.005319 I GxS loix=  .003390mm- - ,  -- 













scra 5.6,  OFF,O,10000,-ON,-ON 
e J e  6,7,7,255,1 
scra 7 8 OFF,O,10000,-ON,-ON 
fill 8 9  ' '- 
displa 9 
close 8,2,7,255,2 








displa 5 ' . 
X = ~/0.014085 
Gvector  (5,600,10,600-int(x 







Ekhantillon de 30 poissons pour les espkes boliviennes. 
Prochilodw  nigricans 
17  295 910 
18 230 373 
19  215 265 
20 285 620 
21 3 10 982 
22 330 1050 
, 23 320  775 
~ 24 365 1384 
25 325  880 
26 363  1085 
27 400 1920 
28 340 1020 
29 405 1340 
30 415 2Mx) 
Colossoma  macropomurn 
Pseudoplatystoma fasciaturn 
ANNEXE 10 
Echantillonnape des otolithes marquQ b la tetracvcline dans la population d'ancilles maraudes. 
L'echantillonnage rdalisd est un Bchantillonnage stratifib (Schemer, 1983@). I1 consiste h 
subdiviser  une  population  h6tdrogbne  en strates plus  homogenes  (on se reportera h Schemer (1983) 
pour plus  de  pr6cisions). 
Dans notre cas, seuls les lots  d'anguilles m a r q u k  P et M ont 6td 6chantillonneS 2 chaque  pdriode. 
Pour chaque lot, l'dchantiilonnage a suivi le protocole suivant : 
Crit2re de stratification : x = taille (LT en  cm) 
6 classes (strates) sont cr- en  suivant  les  dtapes : 
construction  des distributions de fiQuences 
calcul de Jf(x)  et  cum.Jf(x) 
intervalle des strates h = cum.Jf(x) / 6 
effectif  des strates = N h 
effectif de l'dchantillon des strates nh  = 5 
(calcul6  avec une allocation  proportionnelle) 
@ Schemer B., 1983. Techniques de sondage en 6cologie. In : Stratégies d'échantillonnage en écologie, 
Frontier S. (a)., Masson, Paris, 63-162. 
ANNEXE 11 
Liste des publications, dans des revues postBrieures B 1980, consacdes h 1'6tude des microstructures des 
otolithes de poissons pour des Btudes d'Lge etlou de croissance. Le classement est fonction de I ' m &  de 
publication et de  l'ordre  alphaMtique des auteurs. A, adulte ; J, juvenile ; L, larve ; O, oui ; P, polaire ; TE, 
temp6rB ; TP, tropical ; valid.,  validation (O indique que la  validation a Bt6 effectub dans 1'6tude ou dans une 
étude  prk6dente  pour  la  même  espkce). 
ESPECE PHASE VALID. MlLlEU 
ETUDESSURLFSBPFEBACYCLEDEVIE > 1 ANS 
Gadus morhua  callarias 
Pristipomoides filamentosus 
Platichthys  stellatus 
Carassius auratus 













Clupea harengus harengus 
Oncorhynchus  tshawytscha 
Oncorhynchus  tshawytscha 
Dicentrarchus labrax 











Pleuronectidae  (2) 
Morone saxatilis 





























































































































Steffensen  (1980) 
Ralston & Miyamoto  (1981) 
Campana & Neilson  (1982) 
Mugiya & Muramatsu  (1982) 
Campana  (1983) 
Ralston & Miyamoto  (1983) 
R6 (1983a) 
R6 (1983b) 
Campana  (1984) 
Miller & Storck  (1984) 
Nishimura & Yamada  (1984) 
Radtke  (1984) 
R6 (1984) 
Schmitt  (1984) 
Boehlert & Yoklavich  (1985) 
Guttikrrez & Morales-Nin  (1985) 
Herrera & al. (1985) 
Jones  (1985) 
Neilson & Geen (1985) 
Neilson & al. (1985) 
R6 & al. (1985) 
Rosa & R6 (1985) 
Warlen & Chester  (1985) 
Dabrowski & Tsukamoto  (1986) 
Essig & Cole  (1986) 
Fives & al. (1986) 
Jones  (1986) 
R6 & al. (1986) 
Uchiyama & al. (1986) 
Campana & al. (1987) 
Deegan & Thompson  (1987) 
Eckmann & Rey (1987) 
Jenkins (1987) 
Jones & Brothers  (1987) 
McGurk  (1987) 
Moksness & al. (1987) 
Radtke ( 1987) 
Tanaka & al. (1987) 
Tsukamoto & Kajihara  (1987) 
Yoklavich & Boehlert  (1987) 
Alshuth  (1988) 
Bok & Lough  (1988) 
Mosegaard & al. (1988) 
neragra chalcogramma 
Siganus  sutor 
Engrauik sncrcasicolus 





Engraulis  rnordar 





Oreochromis Q U ~ ~ W S  
Solea SOl@L3 
Solea solea 
Anguilla  anguilla 
Anguilla japonica 
Brevoortia  tyrannus 
Clupea pa lh i i  
Archosargus probatocephalas 
77zunnu.s thynnus thynnus 
Trematomus  newnesi 
Pristipotnoides  zonatus 
Coregonus lavaretus 
Poecilia  reticulata 
Morone s ~ a t i l i s  
3 e s e e s  
Leiostomus xanthurus 
Gadus rnorhua 
~ ~ r ~ ~ % s i c ~ a t ~ s  cmtslnarai 
~ ~ r ~ ~ % ~ i c ~ t ~ s  cmtelnaui 












S Q ~ O  sahr 
neragra chakogramma 
Clupea harengus di Gadus morhua 
Sernicossyphus pulcher 
Bairdiella  chrysoura 
Etheostoma  simoterum 
Makaira  nigricans 

























































































































































Nishimura L Yamada (19 
Ntiba C Jaccarini (1988) 
Butler (1989) 
Caillart L Morize (19 
Campana (1 989) 




Karakiri L Hammer (1989) 
Koutsikopoulos C al. (1989) 
Lagardtre (1989) 
Lecomte-Finiger L Yahyaoui (1989) 
Dee L hdtke (1989) 
Moksness L Wespestad (1989) 
Parson t Peters (1989) 
Radtke & Morales-Nin (1989) 
Radke C al. (1989) 
Ralston t Williams (1989) 
Rey C Echann (1989) 
Reznic L al. (1989) 
Siegfried t Weinstein (1989) 
Suthers L al. (1989) 
Thorrold (1989) 
Thorrold L Wiiams (1989) 
Townsend L al. (1989) 
Tsukamoto (1989) 
Tsukamoto & al. (1989) 
Wellington L Victor (1989) 
Berghahn C Karakiri (1990) 
Glason C Recksiek (1996) 
Hovenkamp (1990) 
Radtke ( 1990) 
Tsukamoto (1990) 
Tsukamoto t Shima (1990) 
Taeng (1990) 
Umezawa & Tsukamoto (1990) 
Wright & al. (1990) 
Yoklavich t Bailey (1990) 
Campana t Moksness (1991) 
Cowen (1991) 
Hales C Hurley (1991) 
Greenberg & Brothers (1991) 
Prince t al. (1991) 
Sogard (1991) 
Etelis carbunculus A 
Rhombosolea  tapirina J 
Pomoxis annularis L-J 
Arctoscopus japonicus L 
Anguilla japonica L 
Sebastes (5 )  J 
Salmo salar J 
El'UDJ!SSURLESESPECESACYCLEDEVIE < 1 ANS 
Herkbtsichthys quadrimaculatus J 










Smith & Kostlan (1991) 
Stewart & Jenkins (1991) 
Sweatman & Kohler (1991) 
Tsukamoto & al. (1991) 
Umezawa & Tsukamoto  (1991) 
Woodbury & Ralston (1991) 
Wright & al. (1991) 
Williams & Clarke  (1983) 
Tsukamoto & Kajihara (1987) 
Plusieurs  méthodes  de  lecture  de  l'âge  individuel des poissons 
à partir  de  leurs  pièces  minéralisées  (sclérochronologie)  sont utili- 
sées  et  comparées  pour  des  populations  vivant  en  milieu  tropical 
et  tempéré.  t'accent  est  mis  sur  l'interprétation  des  marques de 
croissance, la chronologie  de  leur  formation  (validation)  et les 
facteurs  influençant  les  dépôts. ta formation  des  marques  saison- 
nières  est  rythmée  par  les  facteurs  environnementaux  dominants: 
dans les eaux douces de Bolivie, I'étiage annuel produit des 
discontinuités  sur  les  écailles  de Prochildus nigricans  (Prochile 
didae),  sur  les  otolithes  de  Colossoma  macropomom  (SerrasaC 
midae),  et  probablement  sur  les  vertèbres  de  Pseudoplafystoma 
fasciafum  (Pimelodidae); la température  rythme  les  dépôts  sur  les 
otolithes de Anguilla anguilla (Anguillidaej dans les lagunes 
méditerranéennes.  Pour  cette  dernière  espèce, des expériences 
.de  marquage  vital  des  otolithes à la  tétracycline  ont  démontré 
que les schémas de  formations  sont  différents  de  ceux  envisagés 
dans  la  littérature  existante. 
Une nouvelle méthode d'analyse chimique des otolithes est 
proposée: la rétrodiffusion  -en  microscopie  électronique à 
balayage. 
ta mise  en  oeuvre  d'un  outil  de  lecture  automatique  (analyse 
d'images)  a  montré  les  possibilités  et les limites  de  cette  technique 
informatique: des programmes ont été développés pour des 
lectures  assistées par ordinateur,  et  pour  des  lectures  semi-auto 
matiques  spécifiques  des  otolithes de A. anguilla  (Méditerranée) 
et  lefhrinus  nebulosus (tethrinidae  du  lagon  néo-calédonien). 
Enfin, des applications  de  croissance  sont  données  pour A. 
anguilla  (Méditerranée)  et C. macropomom  (Bolivie). 
MOTS CLÉS 
Âge, sclérochronologie, marques de Croissance, validation, 
marquage  vital,  analyse  d'images,  poissons  tropicaux,  Anguilla 
anguilla. 
Several  age  esfimafion  methods of fish, using heir calcified 
structures  (sclerochronology),  are applied comparatively  on  tropi- 
cal and temperate  populations.  Special  attention s led on  growth 
mark  interpretation, heir real chronological  formation, and the 
influencing factors of their deposit. Seasonal marks formation 
depends  on  major  environmental  factors: in Bolivian  freshwaters, 
he  lowest water-level induces disconfinuifies on the scales of 
ProchiIodus nigricatls (Prochilodidaej, on the otoliths of Colos- 
soma  macropomum  (Serrasalmidue), and probably on the verte 
brae of Pseudoplafystoma  fasciafum  (Pimelodidae); in Mediterru 
nean  lagoons,  deposits  observed  on  Anguilla  anguilla  (Anguilli- 
due)  otoliths  seem  bound to temperature.  Conducted  on this last 
species,  otolith labelling experiments  using  tetracycline  revealed 
that growth ring deposition ryfbm is different than previously 
described in literature. 
A new  method  was  developed,  based  on  chemical  analysis of 
growth zonations on otoliths, using hackscaffering in scanning 
elecfron  microscopy. 
Growth  paffern  reading  with an image analysis system was 
developed: programs have been built for computer assisted 
reading of calcified pieces, and for semiuofomatic  readings of 
otoliths of A. anguilla  (Mediterranean  area) and lethrinus  neb& 
losus  (lethrinidae in the  New-Caledonia  lagoon).  The  usefulness 
of his computer tool is discussed. 
-At last, some growh applications  are  given  for A. angoillu. 
(Mediterranean  area) and C. macropomum  (Bolivia]. 
KWORDS 
Age,  sclerochronology, growh marks,  validation,  tetracycline 
labelling,  image  analysis, tropical fishes, Anguilla  anguilla. 
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